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AVANT-PROPOS 


Le colloque sur l'écologie des landes (Heathlands and Moorlands) s’est 
déroulé du 2 au 7 juillet 1979. Volontairement limité en nombre, il comprenait 
30 écologistes britanniques, 2 hollandais et 39 français. 


Les participants ont été accueillis dans les locaux de l'Université de Rennes 
par le Professeur RAZET, représentant Monsieur le Président de l'Université de 
Rennes. Celui-ci, au cours de son allocution, après avoir souhaité la bienvenue 
à tous, a souligné l'importance qu’il attachait au développement de l'Ecologie 
dans cette université. Il a dit combien dans un tel contexte l'Université de 
Rennes était honorée et se réjouissait d’accueillir d’aussi éminents représentants 
de la « British Ecological Society >» et a formulé des vœux pour que le Colloque 
se déroule dans les meilleures conditions. 


Monsieur le Président GREIG-SMITH a remercié l'Université de Rennes 
d’avoir bien voulu organiser un tel colloque. Il a précisé que la formule choisie 
« Colloque à nombre de participants limités sur un thème précis » était pour lui 
une formule d’avenir. Il a souligné qu'il espérait voir désormais la British Eco- 
logical Society et la Société d’Ecologie s’associer périodiquement pour organiser 
de telles réunions. Il les considère comme une nécessité, non seulement parce 
qu’elles favorisent les échanges scientifiques, mais parce que la confrontation 
directe des résultats des divers chercheurs permet à notre discipline d'évoluer 
en permanence, de se dynamiser et donc de poursuivre son développement. 
IL a terminé en souhaitant que ce colloque franco-britannique soit le premier 
d’une longue série. 

Il incombait à Monsieur le Professeur LEFEUVRE la tâche de présenter les 
excuses de Monsieur le Professeur Rioux, Président de la Société d’Ecologie, en 
mission à l’étranger et de Monsieur le Professeur DELAMARE DEBOUTTEVILLE, 
Secrétaire général retenu à Paris, mais qui serait présent dès le lendemain. 


Après avoir demandé au Professeur GIMINGHAM, spécialiste incontesté de 
l'écologie des landes et auteur d’un ouvrage intitulé « Ecology of Heathlands » 
(1972), d'introduire le Colloque et d'en présider la première partie, il a demandé 
au Professeur GREIG-SMITH de bien vouloir assurer la présidence générale. 
Il a ensuite tracé les grandes lignes de la genèse de ce colloque et présenté dans 
une allocution que nous rapportons plus loin, non seulement le déroulement de 
ces journées, mais aussi le Groupe d'Etude des Landes Armoricaines et ses 
travaux. 


Les participants ont ensuite été acheminés vers la Station Biologique de 
Paimpont qui les a accueillis pendant 4 jours dans le cadre enchanteur de la 
forêt de Broceliande, avec juste une échappée le jeudi vers les landes des Monts 
d’Arrée et le Parc Régional d’Armorique. 
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GENÈSE ET PRÉSENTATION DU COLLOQUE 


par J.C. LEFEUVRE 


Responsable du Groupe d'Etude des Landes Armoricaines G-E.L.A. (Contrat DGRST 715/1902 n° 72-7-0209) 
Responsable de l'ERA 798 au CNRS 
Vice-Président de la Société d'Ecologie 


C’est en 1972 qu'est né le projet de ce colloque 
au cours d’une mission de huit jours qui nous a 
conduit, MM. ToUFFET, TREHEN et moi-même, de 
Rennes à Londres, puis à Oxford, à Wareham, à 
Aberdeen, à Granges-over-Sand, à Durham, dans la 
majorité des endroits où des équipes de chercheurs 
s’intéressaient à l'Ecologie des landes (fig. 1). 


ABERDEEN 


Fi6. 1. — G-E.L.A. : voyage d'études. 


L'idée de ce colloque doit beaucoup à la contes- 
tation et à un pari sur l'avenir. Contestation, oui, à 
juste titre, celle d’un grand nom de l’Ecologie fran- 
çaise, le Professeur BoURLIÈRE. Grand admirateur 
des travaux anglo-saxons, il avait, dans un premier 
temps jugé peu sérieux, le projet de recherche sur 
l'écologie des landes déposé à la Délégation Générale 
à la Recherche Scientifique et Technique par un 
groupe presqu’anonyme formé en partie de Biolo- 
gistes prétendant se reconvertir à l'Ecologie. 


On comprend fort bien cette réaction, dictée no- 
tamment par le fait que depuis des années la lande 
britannique avait fait l’objet de très nombreuses publi- 
cations d’une rare qualité et la sortie un an plus tard, 
en 1972, du remarquable ouvrage du Professeur 
GIMINGHAM « Ecology of Heathland » ne faisait que 
confirmer l’idée « qu’on devait tout connaître sur. les 
landes ». 


Le problème était de savoir s’il s'agissait du même 
type de lande et si les conclusions tirées de ces mul- 
tiples études pouvaient aider à résoudre les problè- 
mes qui se poseraient demain à la Bretagne. 

L'analyse bibliographique que nous avions effec- 
tuée nous permettait de répondre à ces questions. 
Les remarques du Professeur BOURLIÈRE nous ont 
incité à aller rencontrer nos collègues britanniques, 
à vérifier sur place ce que nous pensions, à tenter 
de démontrer le bien-fondé de recherches en écolo- 
gie sur les landes bretonnes. Les résultats de cette 
mission et les premières recherches du groupe ont 
fait que, par la suite, le Professeur BOURLIÈRE nous 
a toujours témoigné une confiance qui nous a beau- 
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coup aidé à surmonter bien des difficultés. Ce fai- 
sant, il faut reconnaître que ses remarques sont à 
l'origine de ce colloque puisque c’est au cours de 
notre mission que nous avons envisagé de confronter, 
5 ans après, les résultats de nos travaux avec ceux 
de nos collègues et amis britanniques. 

Cinq ans, cela pouvait être beaucoup pour une 
grande équipe structurée effectuant des recherches en 
écologie depuis longtemps. Pour nous, c'était un pari 
sur l'avenir. Cela signifiait en effet que, partis de 
rien, nous réussirions, nous qui ne pouvions préten- 
dre à aucun recrutement, à former une équipe sou- 
dée, cohérente, capable d’apporter des résultats, de 
fournir sa contribution à la connaissance des landes. 
Cela voulait dire également que nous acceptions de 
confronter ces résultats avec les chercheurs les plus 
réputés en la matière, à savoir les représentants de 
la « British Ecological Society ». 

L'idée de ce colloque n’a fait que progresser au 
cours des visites successives que nous avons effec- 
tuées en Angleterre ou dans les Iles Britanniques. 
Tout d’abord en juillet 1974 à Norwich au « Summer 
meeting » de la British Ecological Society sur l’Eco- 
logie historique, puis à Dublin, en mars 1977, au 
Symposium sur la faune des prairies. C’est là que 
le principe de ce colloque a été définitivement arrêté. 
Malheureusement nous n’avons pu en obtenir le 
financement pour 1978, comme nous l’avions prévu. 
C’est au cours d’une mission effectuée du 19 au 23 
mars 1978, dans le cadre du programme MAB 
(Projet 3), que nous avons pu rencontrer à Monks 
Wood, le Directeur de l’Institut d’Ecologie Terrestre, 
le Dr JEFFERS et les Docteurs HEAL, DUFFEY et 
WELLS, puis à Furzebrook, les Docteurs CHAPMAN, 
WEBB, MERRETH, BRIAN. C’est à cette occasion que 
nous avons fixé la date de cette rencontre pour la 
première semaine de juillet 1979. La certitude que 
le financement de ce colloque était définitivement 
acquis n’a pu être obtenue qu’en avril 1979, ce qui 
explique quelques défections comme celle du Dr. 
HEAL que nous aurions été heureux d’accueillir ici. 

Mais il est temps que je précise maintenant pour- 
quoi notre groupe s’est intéressé à la lande bretonne, 
comment il s’est formé, a évolué et est devenu ce 
qu'il est aujourd’hui. 


Il n’est pas un ouvrage sur les contes et légendes 
de Bretagne qui ne situe le déroulement d’une de ses 
histoires fantastiques dans le décor « désolé » de la 
lande. Comment pourrait-il en être autrement? La 
lande fait en effet partie intégrante du paysage armo- 
ricain. Sa physionomie a longtemps reflété l’activité 
humaine et son extension à été conditionnée par le 
mode de vie des agriculteurs. Mais ceux-ci ont vu 
leur nombre décroître considérablement. 

‘e On peut estimer que l’ensemble des communes 
rurales de Bretagne a perdu 205 000 personnes par 
émigration nette entre 1954 et 1968, soit en émigra- 
tion réelle près de 300 000 habitants représentant 
la population rurale toute entière d'un départe- 
ment » (1). Cet exode rural qui a durement touché 
certains cantons de la Bretagne centrale s’est traduit 
par une diminution importante de la pression humai- 
ne sur certaines zones à faible productivité, ou carac- 
térisées par des « formations végétales particulières ». 
Ces zones d’inculture (2) considérées désormais 
comme en position «marginale» par rapport à 
l'agriculture ont toujours été désignées en Bretagne 
sous le vocable de landes. Leur surface a considéra- 
blement varié au cours des siècles. Pour MEYy- 
NIER (3) le rôle du rail fut capital dans le défri- 
chement des landes grâce à l'apport d’engrais et 
d’amendements, et il estime qu’en 1930 elles s'étaient 
considérablement réduites. 


Etendue des landes en % 
de la surface départementale entre 1882 et 1929 


1882 1929 
Finistère 14,6 9,5 
Côtes-du-Nord 36,0 18,0 
Ille-et-Vilaine 7,5 5,6 
Morbihan 39,0 26,5 


(1) Géographie de la Bretagne. Ed. Skol Vreiz 1976. 

@) Le décret du 11 octobre 1962 indique qu'il y a « présomp- 
tion d'inculture » si le sol porte au moment de l'enquête «des 
formations végétales particulières figurant sur une liste arrêtée 
par le Préfet et dont le développement, compte tenu du milieu 
naturel est la conséquence du défaut des façons culturales, ou de 
l'insuffisance des soins nécessaires à la bonne utilisation agricole, 
pastorale ou forestière. 

G) Atlas et Géographie de la Bretagne. MEYNIER A. 1976, 
Ed. Flammarion. 
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Ces zones d’inculture s'étendent aujourd’hui sur 
environ 400 000 hectares, soit une surface équiva- 
lente à la forêt bretonne (si l’on considère ce qui 
reste des talus bretons comme une surface boisée, 
comme une forêt linéaire). 

Actuellement, l’évolution des techniques culturales 
et les modifications des données de l'économie 
rurale font que l’on a atteint un point critique, on 
assiste à une transformation irréversible d’une bonne 
partie de ce paysage (reboisement, défrichement, 
abandon, lotissement, dépôt d’ordures, etc.). 

Il est clair que, dans les prochaines décennies, des 
mesures d'aménagement de ces terrains incultes de- 
vront être prises, qu’il faudra apprendre à nouveau 
à les gérer et que, pour cela, il faudra s’appuyer sur 
des bases scientifiques rigoureuses. 

Dès 1970, à l'initiative du Chargé de Mission pour 
la création du Parc National des Cévennes, un sous- 
groupe de travail axé sur les « conséquences écolo- 
giques d’une régression de l’agriculture » avait sou- 
ligné que l'abandon plus ou moins important. des 
zones marginales n’était pas toujours suivi d’un retour 
rapide aux formes végétales spontanées d’origine. 
< Plusieurs dizaines d’années sont souvent nécessai- 
res pour que la nature reconstitue un nouvel équili- 
bre, malheureusement souvent moins utile à l’homme 
que celui qu'il a primitivement détruit. » 

Devant le problème posé par l'augmentation en 
surface des zones d’inculture en France, et surtout 
par l'absence de données sur l’évolution de telles 
formations, la D.G.R.S.T. a encouragé, par le biais 
d’actions concertées, la formation d’équipes de re- 
cherches pluridisciplinaires chargées d'étudier «les 
zones d’inculture de basse, moyenne et haute alti- 
tudes ». 

En raison de l’étendue des landes bretonnes, des 
problèmes posés par leur évolution et de l’impor- 
tance de la prise en considération de ce milieu dans 
toute étude d'aménagement du territoire breton, en 
raison également du manque évident de réels travaux 
d'écologie portant sur ce milieu (1) et devant l’impos- 


() Une analyse bibliographique faisait apparaître que les 
quelques travaux parus sur les landes armoricaines étaient essen- 
tiellement des études floristiques ou phytogéographiques et qu’on 
ne possédait que très peu de renseignement sur la faune. 


sibilité d'étendre beaucoup les conclusions des études 
britanniques aux landes bretonnes, il est apparu à 
un certain nombre de chercheurs rennais, qu'il était 
nécessaire de coordonner leurs travaux pour tenter 
d'effectuer une recherche globale concertée sur cet 
écosystème si caractéristique de la Bretagne. 


En fait, un an avant la parution du livre du Pro- 
fesseur GIMINGHAM (1972) nous nous comportions 
comme si nous avions pu en lire l'introduction. Elle 
situe tellement bien notre démarche que je ne peux 
m'empêcher d’en rappeler quelques passages. 


« Heathlands have always attracted the attention 
of ecologists. Particularly in recent years, however, 
research has been focused on the heathlands eco- 
system from so many different angles (fig. 2) that a 
remarkably comprehensive picture is beginning to 
emerge... Several reasons may be suggested for 
this concentration of interest upon the dwarf-shrub 
heaths. On the one hand, they offer considerable 
scope for research in ecological history, phytosocio- 
logy, community structure and dynamics, while on 
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the other they raise important question concerning 
the ecological consequences of various forms of 
land-use and management... Furthermore, the fact 
that in parts of western Europe they are fast dis- 
appearing, establishes an urgent need for conserva- 
tion, in connection with which it is essential to esta- 
blish appropriate codes of management. » 


C’est dans ce cadre qu'a pu se créer le groupe 
d’études des landes armoricaines (G-E.L.A.) formé 
de pédologues, de botanistes, de zoologistes, d’éco- 
nomistes, de géographes, de sociologues devant inven- 
torier les landes actuelles, étudier leurs structures, 
le fonctionnement des diverses formations végétales 
qui les composent, analyser le rôle qu’elles ont joué 
dans le passé et se prononcer sur leur potentialité 
actuelle, etc. 


Ce groupe doit beaucoup à la Station Biologique 
de Paimpont. En effet, contraint par les événements 
d’assurer de 1967 à 1972 les fonctions de directeur 
de cette Station, j'ai pu découvrir les bienfaits de la 
pluridisciplinarité à travers des équipes pédagogiques 
formées de nombreux spécialistes passionnés par le 
« terrain», désireuses de changer les formules tra- 
ditionnelles d’enseignement, considérant qu’un stage 
d’Ecologie générale était nécessaire à la formation 
tant des futurs Professeurs de l’enseignement secon- 
daire que des étudiants biologistes se destinant à la 
Recherche. Très vite, il est apparu, si l’on en juge 
par le succès grandissant des stages, que notre 
conception de ce que devait être un véritable ensei- 
gnement d'écologie, sur le terrain, intéressait de 
nombreux collègues. Cela a été un encouragement 
précieux à entreprendre une reconversion, à tenter 
une association qui a regroupé dans un premier 
temps les laboratoires d’Ecologie végétale, de Zoo- 
logie et d’Ecologie et la Station Biologique de Paim- 
pont ou, plutôt, des laboratoires désirant se spécia- 
liser dans l'étude de la Production primaire, des 
consommateurs, des phénomènes de décomposition 
(fig. 3). Une équipe de pédologues est venue nous 
rejoindre quelques temps après. C’est ce premier 
groupe qui a proposé le programme de recherche 
que nous avons pu exposer à une réunion de la 
société « Informatique et Biosphère ». Invité par le 


Président GRisoN, du Comité Equilibre et Lutte Bio- 
logique, à proposer ce programme à la D.G.RST., 
il a été financé dans un premier temps pour trois 
ans. 

Après une phase d'inventaire, de cartographie, 
d’études de structure du système landes qui s’est tra- 
duit par une cartographie thématique (carte des sols, 
de la végétation, des biomasses, de productivité, etc.) 
portant sur des secteurs comme les landes de Lan- 
vaux, des Monts d’Arrée, de Paimpont et surtout de 
Fréhel (qui a servi de modèle d'étude, de véritable 
laboratoire de terrain), la D.G.R.S.T. nous a de- 
mandé, au bout de deux ans, d’aborder les problèmes 
de conservation, de valorisation de ces zones d’in- 
culture. 


Le développement des recherches dans cette direc- 
tion nous a amené à étoffer l’équipe du départ en 
nous adjoignant des géographes de l’Université de 
Haute-Bretagne, des sociologues de l'Université de 
Nanterre (Equipe de recherche de Sociologie rurale 
du C.N.R.S.), des économistes. 

Les résultats obtenus au cours de ces trois années 
et le renforcement du G.E.L.A. par de nouvelles 
équipes ont permis d’obtenir chaque année une aug- 
mentation du financement de la D.G.RS.T. A l’expi- 
ration de ce premier contrat, cet organisme a, en se 
référant au travail fourni, accepté de renouveler 
celui-ci par des contrats annuels qui se sont succédés 
sur trois nouvelles années. 

Considéré, désormais, comme spécialiste de l’éco- 
logie des zones d’inculture, le G.E.L.A. ou les labo- 
ratoires le composant ont été très sollicités. En tant 
que groupe, on nous a demandé de bien vouloir 
prendre en charge, dans l’action concertée sur les 
conséquences de l’arasement des talus en zone boca- 
gère de l'Ouest, l'inventaire des talus bretons et les 
modalités d’échange entre cette structure et les 
champs cultivés ou les pâtures. L'essentiel de ces 
travaux a été publié dans un important volume 
(586 pages) intitulé « Les Bocages, Histoire, Ecolo- 
gie, Economie» publié par le C.N.RS., l'INRA. 
TE.N.S.A. et l’Université de Rennes. 

Localement, une série de contrats ont permis au 
G-.E.L.A. d’étoffer ses recherches. C’est le cas notam- 
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ment de la convention de recherche passée avec le 
Parc Régional d’Armorique pour étudier l’élevage 
des moutons de race rustique sur les landes de 
l’Arrée (Lab. de Zoologie et d’Ecologie - Lab. d’Eco- 
logie Végétale) ou de celle permettant d’effectuer un 
inventaire des landes littorales dans le cadre du 
Schéma d'Aménagement du Littoral Breton. 


Les retombées des recherches fondamentales effec- 
tuées sur le bocage ont conduit à la demande des 
Directions départementales de l'Agriculture à la mise 


au point d’une méthodologie originale permettant 
d'effectuer les études préalables au remembrement 
en un temps limité (Laboratoire de Zoologie et 
d’Ecologie - Laboratoire d’Ecologie Végétale). 


Mais la spécialisation des différents laboratoires 
s’est aussi traduite par des sollicitations extérieures 
à la région et même à la France. C’est ainsi que le 
Laboratoire de Zoologie et d’Ecologie a, à la de- 
mande de la D.G.RS.T., accepté de s'intégrer aux 
recherches effectuées dans les alpages du Briançon- 
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nais en développant des études sur la dynamique 
des populations et des peuplements d’Orthoptères, 
ainsi que sur la Phytophagie. 

Le Laboratoire d’Ecologie Végétale a été retenu 
pour sa part pour participer à une étude de 4ans sur 
les potentialités des steppes du sud-algérien. 

Enfin, l’équipe de Biologie du sol de la Station 
Biologique de Paimpont a pu, grâce à la compétence 
acquise sur les landes bretonnes, développer un pro- 
gramme de recherche dans les Iles Kerguelen (Terres 
Australes Françaises, T.A.F.). 

Tous ces travaux centrés sur des recherches effec- 
tuées sur des écosystèmes pauvres fonctionnant 
souvent en condition limite (alpage d’altitude, 
steppe sud-algérienne, Iles Kerguelen) ont permis au 
G-E.L.A. de conserver son unité. Mieux, grâce au 
C-N.RSS. qui a transformé les trois laboratoires d’ori- 
gine (Ecologie Végétale, Zoologie et Ecologie, Sta- 
tion Biologique de Paimpont) en une Equipe de 
Recherche associée (ERA 798) nous avons pu recen- 
trer une partie de nos travaux en partant du principe 
que < l’approche globale tentée par le G.E.L.A. doit 
maintenant faire place à une recherche plus fonda- 
mentale orientée vers une analyse très fine des moda- 
lités de fonctionnement des diverses entités qui com- 
posent la lande bretonne ». 

Il est apparu rapidement aux membres de l'E.R.A. 
qu’une telle approche devait être tentée en tenant 
compte de la genèse du système, c’est-à-dire en 
recherchant un modèle de fonctionnement portant 
sur les étapes pionnières de la mise en place de 
l’écosystème lande. 

Deux types de formations pionnières ont retenu 
notre attention. L’une résulte d’une « pseudo » remise 
à zéro que constituent les zones incendiées de landes 
à dominantes de plantes ligneuses hautes ou basses. 
Il nous est apparu en effet que c’est dans de telles 
zones que l’on comprendrait le mieux la dynamique 
de certaines populations végétales et que l’on pour- 
rait suivre avec plus de profit la progression conco- 
mitante des peuplements animaux intervenant soit 
comme consommateurs, soit comme décomposeurs. 
Ce cas particulier des formations pionnières se suc- 
cède sur zones incendiées n’a finalement été que très 


peu étudié dans sa globalité dans nos régions. Il pré- 
sente pourtant de nombreux intérêts dont celui de 
permettre une analyse fine du processus dit de cica- 
trisation et de régénération. 

Parallèlement, nous avons pensé qu'il serait inté- 
ressant de suivre la progression de la lande dans 
une toposéquence en nous référant uniquement pour 
l'instant à l’analyse des formations pionnières à domi- 
nante de lichens, de mousses, de crassulacées (Se- 
dum) ou de fétuque et d’agrostis. C’est en effet dans 
ces zones que s’initie une pédogenèse qui permettra de 
passer des lithosols à des sols plus structurés, d’une 
pelouse à une lande. La faible diversité des produc- 
teurs, la bonne connaissance que nous avons des 
consommateurs et des prédateurs épi- et hypogés de 
cette zone ainsi que les recherches entreprises sur 
les variations du bilan hydrique et les processus de 
décomposition, devraient permettre d’aboutir rapide- 
ment à la constitution d’un modèle de fonctionne- 
ment pouvant être considéré comme un outil de base 
dont la complication progressive pourrait rendre 
compte non seulement des successions caractéristi- 
ques de la lande mais des modalités de fonctionne- 
ment imposées en particulier par l’arrivée des plantes 
ligneuses dans le système. 

Voici brièvement retracée l’histoire du groupe des 
landes armoricaines et de l’E.R.A. 798 ainsi que 
leurs motivations et leurs objectifs. 

La liste, ci-jointe, des publications qui ne prend 
en compte que celles consacrées à la lande (soit 
à peine les deux tiers de la production scientifique 
du groupe) témoigne de son activité. 

Elle révèle aussi le courage, le dynamisme de 
jeunes étudiants du 3° cycle qui, soit au cours de 
leur diplôme d’études approfondies, soit au cours de 
leur thèse de spécialité, ont su apporter dans des 
conditions matérielles souvent, trop souvent, diffici- 
les une contribution importante à la connaissance 
des landes. 


Puisse leur travail être récompensé. Ces jeunes 
fournissent actuellement à une université et à des 
équipes de recherches vieillissantes par manque de 
recrutement, la jeunesse nécessaire à l'innovation, à 


la découverte, au progrès ainsi qu’au développement 
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d’une science qui va nous réunir pendant 4 jours à 
la station biologique de Paimpont : l'Ecologie. 


Vous connaissez les objectifs de ce colloque mais 
peut-être est-il bon d’en rappeler les grandes lignes. 
Il est destiné à réunir les chercheurs anglais et fran- 
çais travaillant sur l'écologie des landes afin de 
réaliser : 

— un bilan commun de l’état d'avancement des 
travaux dans ce domaine; 

— un échange mutuel d'informations; 

— la mise en place d’un système de collabora- 
tions et d’échanges; 

— la publication en commun, avec le concours 
des deux sociétés d’Ecologie des principaux résultats 
actuels obtenus en Angleterre et en France sur ce 
sujet. 


J'espère que nous atteindrons tous ces objectifs. 
J'en suis même certain : comment pourrait-il en être 
autrement au pays de l’Enchanteur Merlin et de la 
Fée Viviane. Je vous donne rendez-vous dans quel- 
ques instants au cœur de la forêt de Broceliande et 
vous souhaite un excellent séjour à la station biolo- 
gique de Paimpont. 


1. — LISTE DES PUBLICATIONS SCIENTIFIQUES 
EFFECTUÉES PAR LE G.E.LA. 


(Groupes d'Etudes des Landes Armoricaines) 


Etude de l'avifaune nicheuse d’un massif forestier à 
enrésinement croissant, par M.Ch. EyBERT. CR. 
Acad. Sc., Paris, 275, 1972, 1815-1818. 


L’avifaune nicheuse d’une lande xérophile de Bretagne, 
par P. CONSTANT et R. MAHEO. Terre et Vie, 1973, 
346-355. 


Le cycle annuel des Oiseaux dans trois stades évolutifs 
d’une pinède de Bretagne, par M.Ch. EyBERT, Terre 
et Vie, 27, 1973, 507-522. 


La biomasse végétale aérienne et la répartition des 
éléments biogènes essentiels dans quelques types de 
landes littorales armoricaines, par J.C. GLOAGUEN 
et J. TOUFFET. CR. Ac. Sc., Paris, 277, 1973, 505- 
508. 


La végétation des landes d'Europe Occidentale. Les 
landes des Monts d’Arrée, par J.C. GLOAGUEN et 
J .TourrEr. Coll. Intern. de Phytosociol., Lille, 
1973, 211-227. 


Variations de l'attractivité des pièges colorés de Moe- 
ricke en fonction de la localisation spatio-temporelle 
de l'émergence, des comportements sexuels et dés 
phases de dispersion de quelques espèces de Diptères, 
par S. BAILLOT et P. TREHEN. Ann. Zool. - Ecol. 
anim., 6 (4), 1974, 575-584. 


Aperçu sur les principaux groupements végétaux des 
landes des Monts d’Arrée, par B. CLEMENT, J.C. 
GLOAGUEN et J. TOUFFET. Bull. Soc. Sc. Bretagne, 
49, 1974, 53-62. 


La végétation des landes du Cap Fréhel: Etude orien- 
tée le long de quelques transects, par J.C. GLOAGUEN 
et J. TourFFET. Bofanica Rhedonica, sér. A, n° 13, 
1974, 57-75. 


Essai de détermination du régime alimentaire d’ani- 
maux herbivores à l’aide des phytolithes siliceux des 
Graminés et des Cypéracées. Description, après étude 
en microscopie électronique à balayage, des princi- 
paux types de phytolithes rencontrés, par A. CHE- 
ROUVRIER, À. GUEGUEN et J.C. LEFEUVRE. C.R. Acad. 


Sc., 281, 1975, 839842. 


Essai de détermination du régime alimentaire d’ani- 
maux herbivores à l’aide des phytolithes siliceux des 
Graminées et des Cypéracées. Application à l'étude 
du régime alimentaire des Orthoptères Acridiens, par 
À .GUEGUEN, A. CHEROUVRIER et J.C. LEFEUVRE. 


CR. Acad. St., 281, 1975, 929-932. 


Deraeoccoris morio (Boheman) 1852, capturé au piège 
lumineux dans des landes en Bretagne, par B. EHANNO 
et C. DeBroise. Bull. Soc. Ent. France, 80, 1975, 
76-80. 


Introduction à la dynamique des populations de Dip- 
tères dans les sols de la lande rase armoricaine de 
la région de Paimpont, par P. TREHEN, S. BAILLOT et 
Y. DELETTRE. Rev. Ecol. Biol. Sol, 12 (1), 1975, 
101-112. 


Un exemple de parc naturel régional : Le parc naturel 
régional d’Armorique, par J.C. LEFEUVRE. Bull. 
d'Ecol., n° sp., 6, 1975, 208-22. 


Etude spatio-temporelle des émergences de Diptères 
dans le site expérimental bocager de Réguiny, par 
S. BAILLOT. C.R. Table Ronde CNRS Ecosystèmes 
bocagers, Rennes, 1976, 353-358. 


Biomasse végétale aérienne et productivité des landes 
des Monts d’Arrée (Bretagne, France), par B. CLE- 
MENT et J. TOUFFET. Oecol. Plant, 11 (4), 1976, 
345-360. 


Contribution à l'étude des populations larvaires de 
Parasmittia sp. carinata Strenzke affinis (Diptera, 
Chironomidae), par Y. DELETTRE. Rev. Ecol. Biol. 
Soc., 13, 1976, 579-594. 
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Hallodapus Rufescens (Burmeister) 1835 Rhynchote- 
Hétéroptère Miridae, nouveau pour le massif armo- 
ricain, par B. EHANNO. Bull. Soc. Sc. de Bretagne, 
51, 1976, 67-69. 

Mecomma ambulans (Fallen), 1807. Rhynchote-Hété- 
roptère Miridae, nouveau pour le massif armoricain, 
par B. EHANNO. Bull. Soc. Sc., de Bretagne, 51, 1976, 
71-74. 

Nouvelle capture en France de CAlamydatus longiros- 
tris Reuter, 1905. (Rhynchote-Hétéroptère, Miridae), 
par B. EHANNoO. Bull. Soc. Sc., de Bretagne, 51, 
1976, 75-76. 

Le dynamisme de la végétation dans les tourbières à 
Sphaignes du massif armoricain. 97° Congr. des 
Soc. Sav., 3, 1976, 177-183 (par J. TOUFFET). 

Introduction à la dynamique des populations de Lim- 
nophyes pusillus Eaton (Diptera, Chironomidae) dans 
les sols des îles australes antarctiques françaises (Xer- 
guelen), par Y. DELETTRE et P. TREHEN. Ecol. Bull. 
Stockolm, 25 : 1977, 80-89. 

Sur la résistance de larves de Chironomidae Orthocla- 
dinae à l'assèchement du sol, par Y. DELETTRE et 
S. BAILLOT. C.R. Acad. Sc., Paris, 284, 1977, 1717- 
1719. 


Revue faunistique des Deraecorinae français et notes 
écologiques sur les espèces armoricaines (Hém. Hét., 
Miridae), par B. EHANNO. Ann. Soc. Ent. Fr., 13, 
1977, 117-129. 

Répartition d'un peuplement orthoptérologique en fonc- 
tion des unités de végétation dans une séquence de 
lande, par A. GUEGUEN, F. FORGEARD et J.C. LE- 
FEUVRE. Botanica Rhedonica, sér. A, n° 15, 1977, 
19-27. 

Dynamique de la végétation et évolution des peuple- 
ments orthoptérologiques en zones d'incultures, par 
A. QUEGUEN, J.C. LEFEUVRE et J. TOUFFET. Bota- 
nica Rhodonica, sér. A, n° 15, 1977, 43-49. 

Caractéristiques spatio-temporelles des émergences de 
Diptères du sol (Sciaridae, Chironomidae), par P. 
TREHEN, S. BAILLOT et Y. DELETTRE. Ecol. Bull. 
(Stockolm), 25, 1977, 521-523. 

Les pelouses xérophiles autour de quelques affleure- 
ments schisteux en Bretagne intérieure, par B. CLE- 
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HEATHLANDS AND MOORLANDS 


An introduction to the Symposium 


by CH. GIMINGHAM 
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In recent years there has been much evidence of 
a renewal of interest in the ecology of west Euro- 
pean heaths and moors. They have been the subject 
of publications from a number of different Countries, 
and considerable advances have been made in under- 
standing heathland ecosystems. Nevertheless, much 
remains still to be accomplished, and it is particularly 
appropriate that this Symposium, held in a region 
lending itself to comparisons between the French and 
British heaths, should be devoted to the discussion 
of heathland and moorland ecology. 


The topics to be covered are indicative of the 
numerous avenues of approach to the investigation 
of heathland ecology currently being followed in our 
two Countries. It would be difficult to provide a 
comprehensive overture to the whole of such a 
Wide field of endeavour; this introduction will there- 
fore be restricted mainly to providing some account 
of the development of British work, especially on 
the organization and dynamics of heath vegetation. 
The word ‘heath’ will be used to indicate vegetation 
in Which trees and tall shrubs are sparse or lacking, 
while low shrubs, mainly ericoïd in character, form 
a dominant stratum. Vegetation conforming to this 
description is to be found in many parts of the 
world, but in western Europe heaths and moors have 
contributed a very special element to the landscape, 
both at high and low altitudes. As a subject for 
research, the lowland heaths of Europe possess an 


added interest in that, although composed entirely 
of naturally-occurring species, they apparently owe 
their origin and maintenance largely to human acti- 


vity. 


EARLY CONTRIBUTIONS TO HEATHLAND ECOLOGY 


The last decade of the 19th century makes a 
convenient starting point from which to trace the 
development of British research on heathland vege- 
tation. At this time, R. SMITH who worked at the 
University College of Dundee, Scotland, was enga- 
ged on the first systematic effort to survey and map 
British vegetation. (The stimulus for this work pro- 
bably came from a visit he had made to Professor 
Flahault in Zurich). He developed a simple classi- 
ficatory system for heaths and moors (among other 
vegetation types), based on their physiognomy and 
the use of dominant species. Before he had time to 
develop his ideas, however, he died at the early age 
of 26 and his work was continued by an older 
brother, W.G. SMITH. To him we owe an early 
landmark in heathland ecology, for in 1902 he 
published an extended review of P. GRAEBNERS 
(1901) classic work « Die Heïde Norddeutschlands ». 
This review, entitled « The origin and development 
of heather moorland », drew the attention of British 
readers to GRAEBNERS important conclusions on 
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the subject and pointed out their relevance to the 
British Isles, especially the northern parts. In his 
short paper, SMITH laid a firm foundation for future 
investigations by correctly recognising the conditions 
of climate and soil “ necessary for the development 
of heather moorland ”, and applying to Scotland the 
type of evidence used by Graebner to support the 
view that in Germany most heaths “ had developed 
on sites of former forest ”. In fact he went further 
by laying stress on the role of man in the destruction 
of forests and their replacement by heath. 

It is perhaps surprising that with such an impres- 
sive start the study of heath and moorland in Britain 
did not, for a number of years, progress faster. 
In 1911 TANSLEY included useful descriptive ac- 
counts of some English heaths, along with a section 
by W.G. SmrrH on Scottish heaths and moors, in 
a small book on “Types of British Vegetation ”. 
By the time TANSLEY came to prepare his major 
work, “ The British Islands and their Vegetation ”, 
published in 1939, some more descriptions of heath 
communities were available, of which those by 
SUMMERHAYES, COLE and WILLIAMS (1924) and 
HAINES (1926) relating to south-east English heaths 
are especially noteworthy. These enabled TANSLEY 
to give a fuller account than was possible in 1911, 
dividing up British heaths and moors under the 
following headings: 

Lowland heath 
Wet heath communities 
Upland heath and heather moor 


(Upland heath on sandy or gravelly soils with 
little peat was distinguished from heather moor on 
the deeper peats, but it was noted that there was 
little floristic difference between them). 


A.S. WATT AND THE FOUR GROWTH PHASES 
OF CALLUNA 


The next real stimulus to the development of 
heathland ecology came, however, with the work of 
A.S. WATT, who opened up the investigation both of 
community organization and soil-vegetation relation- 


ships. Himself much influenced by TANSLEY, WATT’s 
major contribution was to make detailed observa- 
tions on the morphological development of individual 
bushes of the main dominant, Calluna vulgaris, 
throughout its life span, and to apply the concept 
of four ‘phases’ which he had earlier used in inter- 
preting the growth of clones of Preridium aquilinum. 
He showed that, when growing in favourable habi- 
tats, the individual Calluna plant passes through 
recognisable growth phases, although the passage 
from one to the next is a gradual process (WATT, 
1955). 


Young plants, having an almost pyramidal shape, 
were described as belonging to the Pioneer phase. By 
the time they are 5 or 6 years old, the outline of 
the bush becomes more hemispherical, and the plant 
enters the Building phase when growth is vigorous 
and the canopy becomes dense. This phase may last 
until the plant is 15 years or more in age, having 
reached a height of over 0.5 m and a diameter 
sometimes rather greater. In the subsequent Mature 
phase, peripheral growth is less and a gap starts 
to form in the centre as the older frame-branches 
begin to collapse sideways. By the time the plant 
is well over 25 years old it has usually reached the 
Degenerate phase, when many of the central bran- 
ches are dead. Normally the whole bush dies before 
reaching 40 years of age. 


From field studies, WATT showed that the 
competitive effects of Calluna on other species vary 
markedly throughout this sequence of phases. Hence, 
on any one spot occupied by Calluna, as the plant 
progresses through the sequence the opportunities for 
other species to co-exist on the patch change. With 
the formation of a gap in the centre of a degenerate 
bush, other species may occupy the patch for an 
extended period. The possibility exists for Calluna 
eventually to recolonize the same site, setting up a 
cycle (WATT, 1947), although other successional 
trends such as invasion by tree species may be obser- 
ved. The important point, however, is that in an 
uneven-aged stand of Calluna the community struc- 
ture is one of a mosaic of patches, each representing 
a different phase in the sequence, depending on the 
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age of the plant there. WATT was able to interpret 
other types of heathland community along similar 
lines, even where (as at high altitudes) Calluna does 
not have a finite life-span but extends vegetatively in 
the form of a mat, continually growing into its own 
wind-shadow (WATT, 1947). The organization of the 
community is then in the form of bands of vegeta- 
tion moving slowly in the direction of the prevailing 
wind and again giving rise to a cyclical system of 
occupancy of each patch of ground. 


MANAGEMENT OF HEATHLAND BY BURNING 


The significance of this interpretation lies in the 
insight it gave into the mechanisms of the organiza- 
tion of Calluna communities, even where (as so 
often) they fail to show the mosaic of patches just 
mentioned. Throughout most of upland Britain it is 
a striking feature of heathland vegetation that, in- 
stead of an intense pattern, the structure is one of 
uniform, even-aged stands of strongly dominant 
Calluna, usually in the building phase. The reason 
for this is that the greater part of the heathland area 
is systematically managed for herbivore production, 
normally by the use of fire. Following a fire, Calluna 
regenerates readily, both vegetatively (if the plants 
were not too old before burning) and from seed, and 
the resulting stand is composed of individuals of 
uniform age. Where regeneration is largely vegeta- 
tive the pioneer phase is scarcely represented, and 
within a very few years complete cover has been 
formed and the whole stand shows the characteris- 
tics of the building phase. It resembles some aspects 
of pure stands of crop plants, being highly compe- 
titive and excluding all but a very small number of 
associated species. Before the Calluna shows signs 
of entering the mature phase (i.e. once the plants 
are between 20 and 30 cm tall), it is normally burnt 
again, because the value of the stand for herbivores 
declines rapidly at this stage. The desired frequency 
of burning is therefore normally once in 10-15 Years. 


In the past, heaths were managed chiefly to pro- 
vide grazing for cattle and sheep. Smith’s view that 


forest clearance by early settlers was responsible for 
the origin of most lowland heaths has been amply 
confirmed by pollen analysis of peats in many parts 
of the west European heathland region (e.g. IVER- 
SEN, 1941, 1949; GopwiN, 1944). On acid soils, 
heath replaced the forest, and this change has been 
brought about at many different times, from the late 
Neolithic period onwards. At first, clearance was 
often only temporary and the forest reinvaded, 
but the open areas provided valuable grazing land 
and steps were taken to prevent the return of trees. 
Management by burning therefore has a long history. 
In Britain, from the late 18th Century heathlands 
were devoted almost exclusively to sheep and from 
this time onwards a regular cycle of 10-12 years 
between fires has been normal practice (GIMINGHAM, 
1971 a). More recently, the native Red Grouse 
(Lagopus L scoticus) has come into prominence 
for sporting purposes. Calluna shoots provide an 
even larger proportion of the diet of Grouse than 
of hill sheep, and therefore for Grouse heathland 
requires the same type of management as for sheep 
or cattle. While hill sheep farming still prevails on 
some heaths and others are maintained exclusively 
as “ grouse moors ”, many are used for both pur- 
poses. In all cases it is advised that burning should 
be carried out in relatively small strips or blocks. 
Within each block the stand is even-aged, but blocks 
burnt in different years lie side by side, creating a 
distinctive pattern in the landscape. 

This system of management is closely geared to 
the phasic ‘behaviour’ of Calluna, the understanding 
of which has made possible the formulation of a 
series of guidelines to improve burning practice 
(Muirburn Working Party, 1977). At the same time, 
it has been a major concern of recent work at Aber- 
deen University Botany Department, the Hill Far- 
ming Research Organization at Edinburgh and the 
Banchory Research Station of the Institute of Terres- 
trial Ecology, to investigate the ecological effects of 
this combination of burning and grazing on heathland 
ecosystems. The factors determining fire temperature 
have been examined, and the consequences of abnor- 
mally high temperatures in terms of nutrient loss 
in smoke considered. The effects of fire temperature, 
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and its interaction with age of stand at the time of 
burning, upon the ability of Calluna to regenerate 
vegetatively and from seed have been studied, and 
currently (LEGG, this symposium) there are attempts 
to construct models of the post-fire plant succession. 
Because of its importance as a source of food for 
herbivores, and as a good example of low shrub 
vegetation, primary production in various types of 
heathland community has been investigated and mo- 
dels constructed of transfer processes of dry weight 
between the various components of the ecosystem 
(CHAPMAN & WEBB, 1978). In these and other ways, 
recent work has followed the lead given by As. 
WATT in directing attention to the mechanics of 
community organization. 


PHYTOSOCIOLOGY OF BRITISH HEATHS AND MOORS 


Another aspect of the study of heaths and moors, 
that of their phytosociology, was one to which for 
many years British workers gave rather little atten- 
tion, in contrast to several of their colleagues in 
Countries on the European Continent. This was 
partly due to historical factors, not least the influence 
of Tansley, but also to the great heterogeneity of 
British vegetation and the many modifications due to 
the influence of man. However, in recent years there 
have been determined efforts to analyse British plant 
communities in ways compatible with the European 
phytosociological systems. One of the first to include 
a treatment of heath communities of this type was 
that of MCVEAN and RATCLIFFE (1962) in “ The 
Plant Communities of the Scottish Highlands ”, 
which has been followed by an account of the Low- 
lands and Southern Uplands of Scotland by BIRSE 
(1976). BRIDGEWATER (1970) carried out a com- 
prehensive phytosociological survey of British heaths, 
and his conclusions are followed in part by SHIm- 
WELL (1975) who recognises four major groupings : 

Mhyrtillion (northern) 

Pohlio-Callunion (central) 
Calluno-Genistion (southern) 

Ulicion (southern, eu-oceanic and oceanic) 


(The Pohlio-Callunion is regarded as a highly modi- 
fied heath community, being located in the most 
heavily industrialized part of the Country). 


Clearly the heaths of western Europe constitute a. 
complex continuum and this is not the place to enter 
into details of their classification. It has been shown, 
however, that the relationships between British and 
Continental heaths can be effectively investigated 
by using phytosociological techniques, and that the 
plant geographical aspects of the heathland flora 
are also of great interest (BOCHER, 1943; DE SMIDT, 
1967). 


CONSERVATION 


In conclusion, mention should be made of the fact 
that heathland vegetation is fast disappearing in 
many parts of western Europe. It is a matter of very 
immediate concern that adequate examples of the 
various types should be conserved. Because most 
heathlands owe their origin to human activity and 
are potentially dynamic communities, conservation 
demands active management (Gimingham, 1971 b). 
Existing forms of management, however, are not 
entirely suitable since their objective is to produce 
uniform stands of Calluna in its most exclusive phase. 
Management for conservation purposes will there- 
fore have to devise means of preventing invasion of 
trees and shrubs, while encouraging the development 
of uneven-aged, patchy stands of Calluna and other 
species. 
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RÉSUMÉ 


Les sols de landes de la région de Paimpont établis 
sur les schistes pourpés cambriens se répartissent, suivant 
la pente en: 

— lithosols et rankers, de sommet 

— sols bruns acides humifères, de mi-pente 

— sols peu évolués d'apport à caractères de sols 

bruns acides, en bas de pente. 


La topographie accusée liée au caractère peu altéra- 
ble de la roche mère, la pauvreté en cations des schistes 
pourprés et les incendies répétés ne permettent que le 
développement de la lande et s'opposent à l'approfon- 
dissement des sols. 


I. — CADRE GÉOLOGIQUE 


Le massif forestier de Paimpont est situé sur la 
terminaison périclinale du synclinorium de Martigné- 
Ferchaud' Dans son extrémité Ouest, ce synclino- 
rium présente quatre ondes synclinales dont l’orien- 
tation générale est Nord 110°. Le synclinal situé le 
plus au Nord, appelé synclinal de Guichen-Govent- 
Maxent forme le support du massif forestier (fig. 1). 

Le plateau, relique de la chaine hercynienne, dont 
l'altitude va de 150 m à l'Est à 240 m à l'Ouest 
domine la plaine briovérienne dont l'altitude ne 
dépasse pas 100 m. 


ABSTRACT 


According to topography, the heathland soils of Paim- 
pont area established on cambrian “schistes pourprés” 
are: 

— “lithosols” and “rankers”, on the crests 
“sols bruns acides humifères”, on middle-slope 
“sols peu évolués d'apport” which look like 
“sols bruns acides” in the lowest areas. 


Hardness of topography, high resistance to weather- 
ing of parent rock, its low contents in cations and 
effects of fires, permit only heath growth and thinly 
developed profiles. 


Les formations briovériennes formées de schistes, 
grauwackes et phyllades (dalles de Néant) contien- 
nent des niveaux de poudingues interstratifiés: les 
poudingues de Gourin. L'ensemble est très plissé, en 
plis serrés d'orientation Est-Ouest. 


Le plateau hercynien qui est en fait un synclinal 
plus ou moins complexe, est formé de schistes pour- 
prés (Cambro-Trémadocien) et de grès armoricains 
(Arenigien). La roche qui constitue la formation des 
schistes pourprés, est en fait un grès à ciment péli- 
tique dans lequel s’est développée une schistosité 
fruste. Cette roche difficilement altérable forme fré- 
quemment, sur les hauteurs, des éperons rocheux 
orientés Est-Ouest, caractéristiques de cette forma- 
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tion dans la région. Les pentes étant importantes, 
les sols sont peu épais et l'érosion active. Les collu- 
vions accumulées en bas de pente permettent locale- 
ment un meilleur développement des sols. A l’inverse 
des schistes pourprés, les grès armoricains sont 
parfois altérés sur une grande épaisseur. Cette 
profondeur des formations meubles est propice à 
l'installation d’une végétation plus importante. 


Les paysages varient en fonction de la nature 
du substratum. Si les cultures sont localisées sur les 
formations briovériennes, les landes à bruyères, à 
ajoncs et genêts dominent sur les schistes pourprés 
tandis que la forêt est généralement implantée sur 
le grès armoricain, Les schistes pourprés forment 
une ceinture de largeur variable autour du massif 


20 km 


F1G. 1. — Esquisse géologique de la région de Ploërmel (d'après 
les cartes géologiques de Rennes — Cherbourg et de Nantes 
au 1/320 000, 2° édition) et localisation de la région étudiée. 


forestier dont l'extension est fixée, très nettement 
dans sa partie Ouest, par la limite des grès armo- 
ricains. 

Les zones étudiées dans la région de Paimpont 
se situent sur les Buttes de Tiot, le Roc Fermu et 
près de la station biologique de Paimpont (fig. 2). 
Dans tous les cas, le substratum est constitué par 
la formation des schistes pourprés particulièrement 
propices à l'installation de la lande. 

La zone des Buttes de Tiot fait partie du flanc 
Sud du synclinal paléozoïque de Guichen-Goven- 
Maxent. Elle présente une pente raide de 350 m 
exposée au Sud. Plusieurs éperons rocheux qui cul- 
minent à 190 m d’altitude, jalonnent le sommet de 
la colline. La roche sous-jacente fait partie de la 
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F6. 2. — Localisation des stations étudiées —» 


formation des schistes pourprés: c’est en fait un 
grès à ciment ferrugineux et pélitique. Les bancs 
rocheux visibles au sommet de la butte ainsi qu’en 
bordure de la route, présentent une direction. de 
Nord 100° à Nord 110° et un pendage moyen de 
25° vers le Nord. Une schistosité, de direction sub- 
parallèle à la stratification mais présentant un pen- 
dage de 70° vers le Sud, s’est développée dans ces 
schistes pourprés. L’intersection de la stratification et 
de la schistosité provoque un découpage «en esca- 
lier » de la masse rocheuse qui confère au paysage 
une allure très caractéristique (fig. 3). L’érosion 
étant très active, des colluvions s’accumulent sur 


FiG. 3. — Coupe schématique des buttes de Tiot localisant les 

profils étudiés en fonction de la topographie et indiquant les 

principales caractéristiques structurales (schistosité et stratifi- 
cation) 


la pente en amont de chaque barre rocheuse et 
deviennent importantes en bas de pente où leur 
puissance atteint 1,5 m. 


Toutes les stations ont fait l’objet d’études bota- 
niques (FORGEARD F. et TOUFFET J., 1975; For- 
GEARD F., 1977) et biologiques (BAILLIOT S., 1975; 
BELLIDO A., 1975; DELETTRE Y., 1975; EYBERT 
M.C., 1972; GUEGUEN A., 1976). Par contre, la 
zone des Buttes de Tiot située en bordure de la route 
D 312 à 3,5 km de Campénéac est apparue plus 
favorable aux études pédologiques par suite du plus 
grand développement des toposéquences. 


II. — DESCRIPTION DE LA TOPOSÉQUENCE 
DES BUTTES DE TIOT 


La toposéquence des Buttes de Tiot se divise en 
trois zones : le sommet, la pente et le bas de pente. 

— Au sommet l’intersection de la schistosité et 
de la stratification délimite des compartiments dans 
lesquels l'épaisseur des formations meubles est varia- 
ble. Cette mosaïque d’aires est colonisée suivant la 
profondeur du sol par des groupements végétaux 
différents, plus ou moins développés : ils vont de la 
pelouse xérophile à graminées à de la lande méso- 
phile à ajoncs. 

— Le long de la pente raide qui constitue le 
versant, les sols peu profonds alternent avec la roche 
nue. Ils portent une maigre végétation de graminées, 
de mousses et de lichens. 

— En bas de pente, les sols sont plus profonds. 
Ils sont développés dans les colluvions épaisses. La 
végétation est plus haute et plus variée. On y trouve 
des fougeraies et des landes hautes à Ulex europaeus. 
Parfois, il se manifeste une tendance spontanée au 
boisement avec l'apparition de jeunes pins et de 
bouleaux. 

La prospection pédologique systématique de cette 
pente permet de différencier trois assemblages de 
sols en rapport avec ces zones : 

— Sols bruns acides humifères et rankers dans la 
partie haute; 
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— Rankers d’érosion dans la partie médiane; 
— Sols bruns acides sur colluvions du bas de 
pente. 


ITA. LES RANKERS D'ÉROSION. 


Ils sont représentés par les profils P 1, P 12 et 
P 13 (fig. 4). Leurs caractéristiques essentielles dé- 
coulent du rajeunissement périodique des profils 
pédologiques par ablation des couches superficielles. 


Du point de vue morphologique, les profils sont 
du type A/R: l'horizon organique meuble A; 
repose directement sur la roche R encore saine. 
L’épaisseur de l’horizon À, peut varier de zéro à une 
trentaine de centimètres. 


Le type d’humus se rattache aux mulls acides, 
avec une structure particulaire ou grumeleuse très 
faiblement exprimée, friable, mais non pulvérulente 
comme celle d’un moder à l’état sec. 

1. Description des profils (fig. 4) 


a) Profil P 1. 


Sol: Ranker d’érosion à mull acide. 


GRULTETRIES 


P12 


Topographie : Sommet de la butte, petit replat 
formé par les dalles en place. 


Végétation : Lande sèche, rase, à bruyères et 
graminées. 


Ai; 0-4 em: Horizon très organique, brun très sombre 
10 YR 2/2. 
Structure particulaire meuble; texture limoneuse; en- 
racinement dense; limite inférieure distincte et régu- 
lière. 

As 4-21 em: Horizon encore organique, brun 10 YR 
5/3. 
Structure particulaire, meuble à l’état humide; massive 
et friable à l'état sec; texture limonosableuse. Pré- 
sence de tâches rouille de redistribution de fer. Enra- 
cinement moyen, quelques traces de vers. Limite in- 
férieure tranchée. 


R : Dalles de schistes pourprés non altérées. 


b) Profil P 12. 


Sol: Ranker d’érosion à mull acide. 


Topographie : Pente forte 25 %, régulière, bancs 
de grès apparents. 


Végétation : Lichens, Mousses, Graminées. 


Ass 0-3 em: Horizon organique brun sombre 7,5 YR 
3/2. 


argile 


Limon fin 


= 


Limon grossier 


Sable très fin 
et sable fin 


Sable grossier 


Fic. 4. — Les rankers d'érosion 
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Texture limonosableuse; petits graviers. Structure gru- 
meleuse peu développée. Bon enracinement. Limite 
inférieure distincte et régulière. 


A3 3-16 cm: Horizon encore organique, gris rouge 
sombre 5 YR 3/3. 
Texture sablo-limoneuse avec nombreux graviers de 
schiste. Structure particulaire fine. Bon enracinement, 
terriers de vers. 


R : Schistes pourprés en place. 
c) Profil P 13. 


Sol: Ranker d’érosion à mull acide. 
Topographie : mi pente, forte déclivité 25 %. 
Végétation : pelouse, lande brûlée. 


A; 0-19 cm: Horizon organique, légèrement plus fon- 
cé en surface 5 YR 3/2. 
Texture limonosableuse. Structure particulaire, meu- 
ble. Bon enracinement, limite inférieure progressive. 


A/R 19-28 cm : Horizon encore organique, brun rouge 
sombre 5 YR 3/3. 
Texture graveleuse, structure particulaire, friable. 
Bon enracinement, humidité marquée à la base. Li- 
mite inférieure tranchée. 


R : Schistes pourprés. 


2. Caractères analytiques. 


a) Granulométrie (fig. 4 et tableau I). 


Les textures de la terre fine se répartissent dans la 
classe des limons argilo-sableux. La proportion plus 
ou moins forte d'éléments grossiers — sables gros- 
siers et graviers — dépend du degré d’altération et 
de fragmentation de la roche mère. 


b) pH (tableau I). 


Les pH enregistrés varient très peu d’un sol à 
l'autre. Les pH eau sont situés entre 4,5 et 4,7 
pour les trois profils; les valeurs des pH KCI, plus 
basses d'environ une unité indiquent une forte désa- 
turation. 


c) Complexe absorbant (tableau I). 


La capacité d’échange totale varie surtout en 
fonction du taux de matière organique. Les valeurs 
moyennes sont faibles, et se situent aux environs de 
12 meq pour 100 g de sol. 


La somme des cations échangeables traduit la 
pauvreté du complexe d’altération, avec un taux de 
magnésium égal au taux de calcium et une nette défi- 
cience en potassium (0,03 meq/100 g). 


Le taux de saturation du complexe absorbant 
peut s’abaisser jusqu’à 3,3 % dans les rankers du 
sommet de la butte. Il atteint au maximum 8,5 % 
lorsque les sols sont situés plus bas sur le versant et 
alimentés par la circulation oblique des eaux de 
drainage. 


d) Nature des minéraux argileux. 


La fraction inférieure à 2 jL contient très peu de 
minéraux phylliteux. Outre une faible quantité d’ar- 
gile micacée, vraisemblablement héritée de la roche 
mère, les échantillons P 1 et P 13 renferment un 
complexe à 14 À composé de vermiculite des sols 
et de chlorite. L'échantillon P 12 ne contient que 


de l'argile micacée. 


e) Matière organique (tableau I). 


Le taux de matière organique est variable; souvent 
élevé dans les premiers centimètres, il s’abaisse très 
vite vers des valeurs moyennes de 3 à 5 % dans le 
reste du profil. Le rapport C/N bas, compris entre 
10 et 12, est caractéristique de l’humus mull. Il tra- 
duit une assez bonne activité biologique du sol. 


En résumé, c’est essentiellement la topographie 
qui conditionne l’existence des rankers d’érosion à 
mull acide. Une pente trop accentuée conduit au 
décapage de la roche comme le prouvent les nom- 
breux pointements rocheux. Les pentes douces par 
contre portent des sols profonds alimentés par le 
colluvionnement. Les rankers d’érosion résultent en 
fait d’un équilibre précaire entre les apports et les 
déports dus à l'érosion, le renouvellement du sol ne 
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TABLEAU I 


Données analytiques des rankers d'érosion 


DONNEES ANALYTIQUES DÜ PROFIL P 1 (Buttes de Tiot) 


FRACTIONS GRANULOFETRIQUES 


MATIÈRES ORGANIQUES 


Sa 


Cmsf cs 


P1-1/19,77 30,67 27,85 |18,57 | 3,04 
P1-2 16,66 |28,13|28,18 [22,01 | 5,02 


15,2] 7,58 


3,7| 1,84 9,7 


CÂTIONS ECHANGEABLES (méq/100 g) 


(COMPLEXE ABSORBANT 


M k Na A1 
1 


P1-1|10,76 | 0,73 | 0,10 | 0,14 
P1-2 | 0,15 | 0,13 | 0,08 | 0,09 


[osree ann 


CATIONS ECHANGEABLES (méa/100 5) | 
a 


& [| w | « [ n 
P12-1| 0,4] o,u0|0,07| 0,08 | - 
P12-2 | 0,17 | 0,16 | 0,03 0,07 2 


s ü 
0,99 [14,38 
0,43 13,88 


DONNEES ANALYTIQUES DU PROFIL P 13 (Buttes de Tiot) 


FRACTIONS GRANULOPETRIQUES 


MATIÈRES ORGANIQUES | 


Lf is | sr Sg 
P18-1/17,u8/ 24,24) 27,26|22 48) 8,54 


P13-2|10,44) 18,02] 19,29|21,19/31,06 


CATIONS ECHANGERBLES (még/100 9) 


sq 


P13-1 
P13-2 


0,89/10,50| 8,5 
0,67] 8,25] 8,1 
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pouvant pas provenir de l’approfondissement du pro- 


fil en raison du caractère peu altérable de la roche . 


mère. 


Ils. LES SOLS BRUNS ACIDES HUMIFÈRES. 


Ils sont représentés par les profils P 2 et P 10. 
Bien que situés en position topographique haute, ces 
profils sont protégés des phénomènes de rajeunisse- 
ment par érosion, qu'ils se situent sur un versant 
doux comme le profil P 2, ou que les matériaux 
meubles aient été piégés dans un creux de la roche 
mère comme le profil P 10. 


Morphologiquement, ces sols comprennent trois 
horizons. Sous l'horizon humifère A, se développe 
un horizon d’altération mécanique et chimique (B). 
La transition, très progressive, permet de distinguer 
entre eux un horizon A; (B) alliant leurs caractères 
principaux. 

L’humus s’apparente aux moders, avec une struc- 
ture nettement particulaire. La structure de l'horizon 
(B) est faiblement polyédrique. 


1. Description des profils (fig. 5). 


a) Profil P 10. 


Sol: brun acide humifère sur matériau résiduel. 


Topographie: haut de pente, découpage de la 
roche « en escalier ». 


Végétation : lande haute à Ulex europaeus. 


Au 0-3 cm: Horizon superficiel très humifère noir 5 
YR 1/1. 
Texture limonosableuse. Structure particulaire meu- 
ble. Bon enracinement. Limite inférieure distincte et 
régulière. 


A2 3-25/32 cm: Horizon organique, brun rouge som- 
bre 5 YR 3/2. 
Texture limonosableuse. Présence de graviers et cail- 
loux. Structure particulaire plus compacte, friable. 
Bon enracinement. Limite inférieure progressive. 


A: (B) 25/32-53 cm: Horizon minéral gris rouge som- 
bre 5 YR 4/2. 


PRIFILS SCHMATIQUES GRANULOMETRIES. 


25-32 


53 


F1G. 5. — Les sols bruns acides humifères 


Texture limonosableuse. Structure polyédrique fine 
peu développée. Enracinement plus faible. Horizon 
plus frais. 


R : Schistes pourprés en place. 


b) Profil P 2. 


Sol brun acide humifère sur matériau résiduel. 


Topographie : pente douce partant du sommet de 
la butte, 


Végétation : lande haute à Ulex europaeus. 


A1; 0 à 5 cm: Horizon superficiel humifère, de cou- 
leur brun noir (7,5 YR 3/2). 
Structure particulaire meuble. Texture limonosableuse. 
Enracinement dense. Limite inférieure distincte et 
régulière. 


A2 5 à 20 cm: Horizon humifère de couleur brun 
foncé (5 YR 4/3). 
Structure particulaire à très faiblement polyédrique, 
plus compacte. Texture limonosableuse, présence de 
cailloux et graviers. Bon enracinement, Limite pro- 
gressive. 
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A; (B) 20-37 cm: Horizon encore humifère, brun (7,5 
YR 4/4). 
Structure polyédrique faiblement développée, com- 
pacte. Texture limonosableuse, quelques cailloux et 
graviers. Bon enracinement. Limite progressive, régu- 
lière. 

(B) 37 à 58 cm: Horizon de couleur brune (7,5 YR 
5/4). 
Structure faiblement polyédrique, compacte. Texture 
limonosableuse, cailloux et graviers. Enracinement 
faible. Limite inférieure tranchée avec les schistes 
pourprés. 


2. Caractères analytiques. 


a) Granulométrie (fig. 5 et tableau ID). 


Au sein de chacun des deux profils, la texture est 
assez homogène. Le taux d’argile diminue un peu 
en (B) tandis qu’augmente la fraction grossière. 


b) pH (tableau I). 


L’acidification des horizons organiques de surface 
est nette, avec des valeurs de pH eau atteignant 4. 
Ces chiffres augmentent légèrement en profondeur, 
pour rejoindre les valeurs caractéristiques du maté- 
riau fraichement altéré, déterminées lors de l'étude 
des rankers d’érosion. 


c) Complexe absorbant (tableau IN). 


La capacité d’échange varie avec le taux de 
matière organique. Elle atteint des valeurs de l’ordre 
de 38 meq/100 g de sol en surface. Dans l'horizon 
(B) de P 2, elle rejoint, avec 10 meg/100 g de sol, 
les valeurs observées dans les horizons peu évolués 
des rankers. 


Le déséquilibre des proportions entre les cations 
échangeables s’accentue, avec un taux de magnésium 
qui devient nettement supérieur au taux de calcium, 
et une déficience extrême en potassium. 


Le taux de saturation reste très bas, entre 3,5 % 
et 2 % au-dessous de l'horizon de surface. L’alumi- 
nium échangeable sature vraisemblablement une part 
du complexe de ces sols. 


d) Nature des minéraux argileux. 


La fraction phylliteuse, inférieure à 2 4, contient 
très peu de minéraux argileux, mais on peut noter 
une évolution intéressante de leur nature. Dans l’ho- 
rizon A», l’assemblage des minéraux argileux est 
constitué par des argiles micacées associées à un 
complexe interstratifié à 14 À essentiellement cons- 
titué par de la vermiculite des sols et des édifices 
interstratifiés mica-vermiculite. Après chauffage à 
550 °C, la réflexion à 14 À de la chlorite est entiè- 
rement effacée (horizon A;2 du profil P 10) ou sub- 
siste discrètement (horizon A; (B) du profil P 2). 
Par contre, dans les horizons les plus profonds (hori- 
zon A; (B) du profil P 10 et (B) du profil P 2), à 
côté de l'association argile micacée et vermiculite 
des sols apparaît la chlorite dont la réflexion à 14 À 
subsiste après chauffage à 550 °C. Cette chlorite est 
évidemment secondaire et alumineuse. 


e) Matière organique (tableau II). 


Le taux de matière organique important en sur- 
face, de l’ordre de 15 à 20 %, ne décroît que len- 
tement en profondeur. 

Les valeurs du rapport C/N sont moyennement 
élevées; comprises entre 13 et 16, elles passent par 
un maximum en A2. Elles sont caractéristiques d’un 
humus de type mull acide ou moder. 


f) Sesquioxydes libres (tableau II). 


La caractérisation des sols a été complétée par 
l’analyse des sesquioxydes libres. Les teneurs maxi- 
males se situent aussi bien pour le fer que pour 
l'aluminium dans l’horizon A3. Malgré une diminu- 
tion régulière dans les horizons sous-jacents, ce taux 
très élevé, est en rapport avec la richesse en fer et 
en aluminium du ciment des schistes pourprés. 


En résumé, du fait de leur résistance aux phéno- 
mènes d’érosion, ces sols présentent l’évolution 
pédologique la plus poussée de la séquence. Si mor- 
phologiquement et analytiquement, ils sont à placer 
parmi les sols brunifiés, quelques indices tendent à 


SCHISTES POURPRES DE LA RÉGION DE PAIMPONT 161 


TABLEAU IL 
Données analytiques des sols bruns acides humifères 


DONNEES ANALYTIQUES DU PROFIL P 2 (Buttes de Tiot) 


MATIÈRES ORGANIQUES. 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES 


P2-1 
P2-2 
P2-3 
P2-4 


16,1] 8,05] o,70| 11,5 
8,7] 4,33] o,28| 15,5 
4,8] 2,40] 0,18] 13,1 


COMPLEXE ABSORgANT 
P2-i 1,77 | 0,80 

P2-2 
P2-3 
P2-4 


2,62 1,40 
2,42 1,12 
2,22 1,04 


DONNEES ANALYTIQUES DU PROFIL P 10 (Buttes de Tiot) 


MATIÈRES —_—— 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES 


CiTupurTsTs] 


P10-1/15,08/27,79|22,u6 |16 ,26 |18,94 19,4 | 9,70! o,68|14,2 


P10-2/15,12/28,12|21,89/16,29|19,49 8,22] 0,51/16,0 


P10-3| 9,72/22,80|28,48|14,59|24,u1 


L6 ,4 


CATIONS ECHANGEABLES _(még/ 100 Re Era | 


P10-1| 0,58| 0,82] 0,05| 0,20 
P10-2| 0,10] 0,42] 0,03| 0,16 
P10-3| 0,06| 0,17| 0,02| 0,09 
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en faire, aux limites de cette classe, une transition 
avec les sols bruns cryptopodzoliques. En effet, la 
gamme de pH très acide, est inférieure à celle définie 
pour les sols bruns acides modaux sur granite des 
Vosges (SOUCHIER, 1971), du Plateau de Milleva- 
ches (Nys, 1973) ou du Mont Aigoual (WAREM- 
BOURG, LOSSAINT et BOTINER, 1973). Cette gamme 
de pH se rapproche par contre de celle des sols 
bruns acides humifères étudiés par ces auteurs sur 
granite en pays de montagne, ou des sols bruns 
cryptopodzoliques du Mont-Cragou. 


Les valeurs et l'évolution du rapport C/N peuvent 
par contre, être mises en parallèle avec ce que l’on 
observe dans les sols bruns cryptopodzoliques du 
Mont-Cragou. En effet, le C/N remonte légèrement 
dans l'horizon A; (B), ce qui souligne dans ces sols 


une accumulation d’acides fulviques complexants à 
ce niveau. 

Les indices de redistribution apparente du fer et 
de l'aluminium définis par Souchier permettent d’esti- 
mer le degré d'évolution des sols : 


K$ : Coefficient de redistribution (aluminium ou fer) 
Fey ou Al, : Fer ou aluminium libre dans l’horizon (B) 


Fe ou Al : Moyenne entre les taux de 


A%C fer ou d'aluminium libre 
dans les horizons A et C. 


ASP C 


En accord avec Souchier, ces indices peu diffé- 
rents de 1, indiquent qu’il ne se produit pas de 
redistribution de fer ou d'aluminium amorphe dans 
le profil. La pédogénèse semble donc orientée vers 
la brunification en dépit de l’humus agressif de 
surface. 


Ilc. LES SOLS BRUNS ACIDES SUR COLLUVIONS. 


Ces sols (profils P 14, P 15 et P 16) intéressent 
le bas du versant des Buttes de Tiot. Les colluvions 


plus ou moins épaisses adoucissent le relief et empâ- 
tent les aspérités du substratum. 


La profondeur des sols varie entre 30 centimètres 
et plus d’un mètre. 


1. Description des profils (fig. 6). 


a) Profil P 14. 


Sol : brun acide sur colluvions. 
Topographie : pente modérée. 
Végétation : pteridaie à ajoncs. 

Autre caractéristique : nombreux terriers. 


A; 0:20cm: Horizon organique brun très sombre 
10 YR 2/2. 
Texture limono-sableuse, nombreux graviers. Struc- 
ture particulaire meuble. Enracinement dense. Limite 
inférieure distincte et régulière (couleur). 


A (B) 20-53 em: Horizon moins organique brun som- 
bre 10 YR 4/3. 
Texture limono-sableuse, graviers. Structure particu- 
laire plus compacte, friable. Nombreux rhizomes de 
fougères à la limite supérieure. Enracinement moyen, 
très frais. Limite inférieure régulière et nette, mar- 
quée par quelques cailloux. 


(B) C 53-94 cm: Horizon brun jaunâtre 10 YR 5/4. 
Texture plus limoneuse, nombreux graviers. Struc- 
ture polyédrique fine moyennement développée. En- 
racinement faible, nombreux terriers de lapins. Limi- 
te inférieure progressive. 


C 94 cm et au-delà : Horizon de même nature que le 
précédent. Texture voisine de celle de l'horizon (B) C, 
plus graveleuse. Structure polyédrique un peu plus 
affirmée, compacité plus forte. 


b) Profil P 15. 


Sol : brun acide sur colluvions. 
Topographie : ressaut de la pente, 20 %. 
Végétation : lande haute, brûlée; bruyère et agrostis. 


A; 0-21 cm: Horizon humifère de couleur brun noir 
TVR 3/2: 
Texture limono-sableuse. Structure particulaire meu- 
ble. Enracinement dense. Limite inférieure régulière, 
distincte. 
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PROFILS SCHEPATIQUES GRANULETRIES 


FiG. 6. — Les sols bruns acides sur colluvions. 


Ai (B) 21-54 cm : Horizon encore organique de couleur 
brun sombre 10 YR 3/3. 
Texture moins argileuse, quelques graviers. Structure 
particulaire meuble. Bon enracinement, limite infé- 
rieure distincte et régulière. 


(B) C53%4cm: Horizon brun jaunêtre 10 YR 5/4. 
Texture plus grossière, avec graviers nombreux. Struc. 
ture massive, compacte et friable. Passage progressif 
au schiste en place. 


c) Profil P 16. 


Sol: brun acide sur colluvions. 
Topographie : bas de pente (talus routier). 


Végétation: lande haute brûlée, fougères et 
agrostis. 


A1 0-10 cm : Horizon humifère, brun noir 10 YR 2/2. 
Texture limono-sableuse. Structure particulaire meu- 
ble. Enracinement dense. Limite inférieure distincte 
et régulière. 


A3» 10-33 cm: Horizon moins organique brun jaunâ- 
tre 10 YR 3-4. 
Texture limono-sableuse. Structure à tendance polyé- 
drique peu exprimée. Enracinement dense, Limite 
inférieure progressive. 


(B) 33-45 cm: Horizon minéral brun 10 YR 4/4. 
Texture limono-sableuse. Structure polyédrique fine 
peu développée. Enracinement moyen. Limite infé- 
rieure progressive. 


(C) 45 cm-100 cm et au-delà: Horizon minéral brun 
10 YR 5/3. 
Texture limono-sableuse, présence de graviers et 
cailloux. Structure polyédrique fine peu développée. 
Enracinement faible. 


2. Caractères analytiques. 


a) Granulométrie (fig. 6, tableaux III et IV). 


La texture, limono-sableuse, n’est pas fondamen- 
talement différente de celle des autres sols de la 
séquence. Des fluctuations aléatoires des proportions 
d’argile ou de sable grossier, soulignent les différen- 
tes phases du colluvionnement. 


b) pAH (tableaux III et IV). 


Comme dans les autres sols de la séquence, les 
horizons organiques superficiels sont toujours nette- 
ment plus acides que les horizons minéraux profonds. 
La gamme de pH est de quelques dixièmes plus 
élevée que celle des autres groupes de sol. 


c) Complexe absorbant (tableaux III et IV). 


La capacité totale d'échange et la somme des 
cations échangeables sont analogues à celles des 
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TABLEAU II 
Données analytiques des sols bruns acide sur colluvions (profils P14 et P15) 


DONNEES ANALYTIQUES DU PROFIL P 14 (Buttes de Tiot) 


MATIÈRES ORGANIQUES 
Ë 


3 [us | cn 
5,61] 0,37| 15,0 
3,07] 0,13] 23,0 


CATIONS ECHANGEABLES _ (méq/ 100 (COMPLEXE ABSORBANT 


FRACTIONS GRANULOHETRIQUES 


P14-1]18,73| 25,85] 26,00] 12,35] 19, 07l 
P14-2/18,96| 25,40] 32,52/10,56| 12,56 


P14-3/11,24)26,51/41,96|12,61| 7,68 


Piu-4]11,13/27,79/36,28|12,73 


MATIÈRES ORGANIQUES 
CESRTS ET 


P15-2} 11,65] 31,02| 34,50] 10, 21| 


P15-3/15,55|21,90| 29,50] 10, aul 


CATIONS ECHANGEABLES  (méq/ 100 9) 


P15-1| 0,22] 


P15-2| 0,14 


P15-3| 0,20] 0,17| 0,02] 0,08 
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TABLEAU IV 


Données analytiques des sols bruns acides sur colluvions (profil P16). 


DONNEES ANALYTIQUES DU PROFIL P 16 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES 


P16-1|15,91 
P16-2 17,68 
P16-3 |12,08 
P16-4 [11,53 
P16-5 |11,62 


autres sols de la séquence. Les valeurs du taux de 
saturation sont cependant légèrement plus élevées 
que dans les sols bruns acides humifères sur maté- 
riau résiduel. 


d) Nature des minéraux argileux. 


La fraction inférieure à 2 11 est relativement pau- 
vre en minéraux argileux. Leur assemblage est cons- 
titué d’une argile micacée associée à un mélange de 
vermiculite des sols et de chlorite légèrement inter- 
stratifiées. Dans le profil P 14 par exemple, cet 
assemblage est relativement constant dans les diffé- 
rents horizons, ce qui souligne le peu d'évolution de 
la fraction minérale de ces sols colluviaux. 


En résumé, du point de vue analytique, les diffé- 
rences entre les sols bruns acides humifères de la 
partie supérieure du transect, et les sols bruns acides 
sur colluvions du bas de pente sont assez ténues. 


Les résultats concernant la matière organique, en 
particulier, ne semblent pas justifier la classification 
de ces sols en deux sous-groupes distincts. Il con- 


s [rl 


HATIERES ORGANIQUES 


vient toutefois de souligner la différence d’origine 
et de nature des fractions carbonées incorporées aux 
sols. 

— Dans les sols bruns acides humifères, on 
assiste probablement à une évolution par humifica- 
tion de la litière et des racines mortes. 

— Dans les sols colluviaux de bas de pente, une 
certaine proportion de matière carbonée, notamment 
sous forme de fines particules de charbon de bois 
est enfouie dans le sol lors des phases d’érosion et 
de colluvionnement intense qui se produisent après 
les incendies de la lande. Ceci explique les rapports 
C/N anormalemént élevés pour des sols bruns aci- 
des, et la persistance d’un taux de carbone important 
dans les horizons profonds. 


A première vue, les sols de bas de pente se com- 
portent morphologiquement et analytiquement comme 
des sols bruns acides. Cependant, lorsque l’on consi- 
dère leur mode de formation, on doit les placer 
parmi les sols peu évolués d’apport. 
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III. — DISCUSSION 


L'étude pédologique des landes de la région de 
Paimpont a montré que les sols sur schistes pour- 
prés sont peu développés et que leur équilibre est 
précaire. Schématiquement, on peut expliquer cet 
état de chose, par l'influence des facteurs topogra- 
phiques, par la pauvreté originelle de la roche mère 
en bases et par l’activité anthropique. Si tous ces 
facteurs agissent effectivement pour leur propre 
compte, il n'en demeure pas moins qu'ils ne sont 
pas indépendants et que leur commun dénominateur 
est la nature même des schistes pourprés. Ces for- 
mations paléozoïques sont des formations continen- 
tales dont le caractère résiduel est très accusé; il en 
résulte une inaltérabilité relativement grande de ces 
roches. Ceci conditionne la position élevée de ces 
formations dans la topographie et les reliefs sont 
accusés car ils n’ont pu être adoucis par l’action 
conjuguée de l’altération et de l'érosion. La nature 
pélitique jointe à la faible altérabilité de ces schistes 
ne permet pas à des zones d’ameublissement impor- 
tantes de se développer. Les sols seront donc engor- 
gés à la période humide du fait de l’imperméabilité 
de la roche sous-jacente et secs dès l'apparition de 
la période estivale. Tous les caractères des sols 
étudiés et le développement de la lande sont donc 
contrôlés par la nature même des schistes pourprés. 


La topographie accusée des schistes pourprés, qui 
tranche par rapport à la plaine briovérienne, condi- 
tionne dans une large mesure, la nature des sols 
rencontrés. 

— Dans les zones abruptes, soumises à l'érosion, 
les rankers ne peuvent évoluer par suite de l’ablation 
continuelle dont ils sont le siège. Ce phénomène est 
amplifié par les incendies fréquents dont ces landes, 
sans utilité économique autre que la chasse, font 
l'objet. 

— Des sols bruns acides humifères peuvent se 
développer dans des ressauts «en marches d’esca- 
lier », résultant de l’intersection de la schistosité et 
de la stratification. La protection relative qui en 


résulte permet à des sols bruns acides humifères 
de connaître un certain développement. Ce dernier 
est toujours limité par l’inaltérabilité de la roche 
mère qui empêche l’approfondissement du profil. 
De plus, la compacité de la roche mère fait que ces 
sols ne disposent pas d’une réserve en eau suffisante 
lors des chaleurs estivales, ce qui tend également à 
freiner le développement de la végétation. 

— Enfin sur les colluvions de bas de pente s'éta- 
blissent des sols bruns acides; leurs profils sont peu 
différenciés car ils sont sans cesse alimentés par les 
produits de l’érosion des sols situés en amont dans 
la topographie. Morphologiquement et analytique- 
ment, ils sont peu différents des précédents, mais 
lon ne doit pas se laisser abuser par ces considéra- 
tions purement analytiques, car génétiquement ce 
sont des sols peu évolués d’apport. Les caractères 
des sols bruns acides humifères situés en amont se 
retrouvent bien évidemment sur toute l'étendue de 
ce profil d’accumulation. A cela s'ajoute une aug- 
mentation de la teneur en matière organique qui est 
due à l’incorporation, aux « horizons cumulés », de 
fines particules carbonées (résultant des brûlis spora- 
diques et incorporés aux sols lors des phases de 
colluvionnement consécutifs aux incendies). 

Les schistes pourprés, contrairement aux schistes 
briovériens qui sont couverts de cultures et prairies 
et aux grès armoricains sur lesquels s'étend le mas- 
sif forestier de Paimpont, ne peuvent porter que 
des landes. La pauvreté originelle en bases de la 
roche ne permet pas à la végétation de constituer un 
humus susceptible de donner des sols plus profonds, 
capables de porter une végétation forestière. Comme 
cela a déjà été dit, la pauvreté de la roche va de 
pair avec son inaltérabilité qui s'oppose également 
à ce que le profil s’approfondisse. En un mot, l’évo- 
lution des sols de lande sur schistes pourprés se 
trouve limitée du point de vue chimique par la pau- 
vrèté en bases qui donne des complexes totalement 
désaturés et du point de vue physique, par la dureté 
de la roche qui limite l'épaisseur du profil et enfin 
du point de vue hydrique par la faible épaisseur du 
sol reposant sur un substrat peu perméable. Ces sols 
désaturés, peu profonds, engorgés durant la mau- 
vaise saison et secs durant la période estivale n’auto- 
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risent que le maigre développement d’une végétation 
de lande. 

Outre la nature de la roche et la topographie, les 
facteurs humains renforcent les défauts naturels des 
sols par la dégradation de la végétation lors des 
incendies. La destruction périodique du couvert végé- 
tal entraîne en effet une accélération de l'érosion 
sur les pentes. Après chaque incendie, des matériaux 
viennent s’accumuler en bas de pente bloquant ainsi 
toute évolution de ces sols. Les fines particules de 
charbon de bois rencontrées sur toute la hauteur des 
profils de bas de pente sont les témoins des diffé- 
rentes phases d’érosion et de colluvionnement liées 
aux incendies. 


En conclusion, les facteurs humains concourrent 
donc, eux aussi, à empêcher l’évolution des sols et 
l’approfondissement des profils. Les sols sur schistes 
pourprés dans la région de Paimpont apparaissent 
comme fragiles et l’équilibre que réalise le couvert 
de lande demeure précaire. Le problème de leur 
amélioration, soit par mise en culture, soit pour 
l'exploitation forestière ne se pose pas : la seule pré- 
occupation que l’on puisse avoir est leur conser- 
vation. 
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RÉSUMÉ 


L'évolution des sols de lande du Cap Fréhel est 
conditionnée par la structure géologique, ensemble de 
formations gréseuses recoupées par des filons de dolé- 
rite parallèles. Ces formations exercent leur influence : 

— par la nature des roches mères (grès et dolérite) 
dont l'altération libère plus ou moins de cations; 

— par le caractère perméable ou non de ces altéra- 
tions qui favorise ou contrarie le drainage; 

— par la topographie qui contrôle le lessivage et 
l'hydromorphie. 

Sur le grès s'établissent des rankers et des sols crypto- 
podzoliques alors que la dolérite permet le développe- 
ment de sols bruns. Lorsque le drainage est contrarié, 
l'hydromorphie conduit soit à des sols tourbeux, soit à 
des sols à pseudogley ou à amphigley. 


LE CADRE GÉOLOGIQUE 
Gig. 1) 


La lande de Fréhel occupe un promontoire d’une 
altitude voisine de 70 m qui se trouve situé sur la 
commune de Plévenon (Côtes-du-Nord). Le cap (lon- 
gitude Ouest 5 G 17, latitude Nord 54 G 10) se 
trouve à 7,20 km au Nord-Ouest de la pointe de 
Saint-Cast. 

Cette lande est établie presque exclusivement sur 
la formation dite des « grès et quartzites de Fréhel ». 


ABSTRACT 


The geological structure of Cap Fréhel — sand- 
stône crossed by doleritic bodies — governs heathlands 
soils evolution. 

Pedological factors are as follows: 

— Rocks composition (sandstone and dolerite) and 
the amount of cations given by parent material weather- 
ing. 

— Draining controlled by topography and perme- 
ability of the deepest horizons. 

“Rankers” and “sols cryptopodzoliques” are estab- 
lished on sandstone and “sols bruns” on dolerite. 

When draining is limited by texture or topography, 
the development of hydromorphy leads to “sols tour- 
beux” or to “sols à pseudogley” and “sols à amphi- 
gley”. 


Ces grès forment un promontoire triangulaire dont 
la pointe constitue le Cap Fréhel et dont la base 
est formée par une bande de poudingues dits des 
Sévignés. Ces formations sédimentaires datées du 
Dévonien (ROCHETTE-PINEL A., GIOT P.R. et Du- 
MESNIL P., 1965; BONHOMME M., COGNE J., LEUT- 
WEIN F. et SONET J., 1966) de direction N 70° et 
de pendage 30° vers le Nord (fig. 2), s’adossent au 
Sud contre la diorite gneissique de Saint-Brieuc. 

Ces formations sont affectées dans leur ensemble 
par un réseau de fractures subverticales (fig. 3); la 
direction N 140°, plus marquée, est liée à de nom- 
breux filons de dolérite. 
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Cap Frehel 


Cap d'Erquy 


FORMATIONS  GEOLOGIQUES 


Dunes 


Grès du Frehel Diorite gneissique 
Poudingue des Sévignés Granulite feuilletée 
Série d'Erauy 

== Schistes et phyllades de S! Là 


FiG. 1. — Esquisse géologique de la région du Cap Fréhel (d'après la carte géologique au 
1/80 000, feuille de Dinan). 
N 
20% 
10%, 
o° 90° 180° 
F1G. 2. — Stéréogramme montrant la direction et le pendage de 
la stratification (S,) dans les grès de Fréhel (projection sur FiG. 3. — Directions des fractures subverticales dans les grès 
l'hémisphère inférieur ; 40 mesures). 


de Fréhel. 
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Le poudingue des Sévignés est une roche à élé- 
ments de taille très variable (jusqu'à 15 cm) où 
dominent les galets de quartzite noir à côté de galets 
de quartzite blanc ou rouge et de roches volcaniques; 
ces galets sont réunis par un ciment quartzo-feldspa- 
thique : ils peuvent présenter un ciment phylliteux 
abondant ou au contraire être à tendance quartzi- 
tique. 

Le poudingue ainsi que les grès qui, en falaise 
sont parfaitement sains, présentent différents degrés 
d’altération dans l’arrière-pays. Le ciment du pou- 
dingue et les grès sont alors transformés en un sable 
argileux dont la fraction fine est constituée par un 
mélange de kaolinite et d’argile micacée, ces deux 
phyllites étant en proportion variable suivant les 
échantillons. La kaolinite se présente en microscopie 
électronique sous forme de grandes plaquettes hexa- 
gonales bien développées. 


Les dolérites dont la composition est celle de 
tholéïtes à olivine (VELDE D., 1972) montrent une 
altération en boules très nette : les boules sont, soit 
formées par la roche saine, soit au contraire par de 
la roche altérée et dans ce cas, elles s’écaillent en 
couches concentriques. Entre ces boules, la roche 
est transformée en un produit argileux couleur pain 
d'épice constitué de montmorillonite et de mica; 
dans la zone de contact, entre la dolérite et les grès, 
où le drainage est meilleur, il apparaît un peu de 
kaolinite. 

La diorite gneissique (diorite quartzique à amphi- 
bole) qui s'étend au Sud-Ouest, est arénisée en de 
nombreux points et la fraction fine de ces arènes est 
composée du mélange kaolinite, argile micacée, inter- 
stratifiés complexes illite-vermiculite, chlorite-mont- 
morillonite. 


L'observation en falaise montre que, dans certains 
points, les grès et les poudingues sont recouverts par 
des coulées de solifluxion et des éboulis qui peuvent 
même les masquer totalement. Ces dépôts quater- 
naires qui ont glissé sur les pentes, empâtent le 
relief, De tels dépôts de solifluxion et de ruisselle- 
ment colmatent les petites dépressions qui modèlent 
la lande, mais faute de coupes naturelles et de 
moyens de sondage, on n’a pu en préciser ni les 


caractères (puissance, nature, porosité, perméabilité), 
ni l’incidence qu’ils peuvent avoir sur la dynamique 
de l'eau dans cette lande (hydromorphie de nappe). 


LES DONNÉES CLIMATIQUES 


En l’absence de données microclimatiques et de 
relevés météorologiques locaux (température en par- 
ticulier), les données météorologiques générales de 
la station de Saint-Cast, dont la situation géographi- 
que est comparable, peuvent être utilisées avec une 
bonne approximation pour la station de Fréhel. Nous 
avons retenu les données des deux dernières décades 
qui présentent une bonne sûreté et comparons ces 
moyennes décennales aux données annuelles des 
années 1971 et 1972. A partir de ces données, il a 
semblé utile d'établir les diagrammes ombrothermi- 
ques de Gaussen (GAUSSEN, 1963) et d’en considérer 
les courbes de sécheresse et de subsécheresse, d’éva- 
luer les bilans hydriques (Turc, 1961) et le drainage 
calculé d’après la formule empirique d'AUBERT et 
HÉNIN (1945). 


A. — DIAGRAMMES OMBROTHERMIQUES DE GAUSSEN 


Ne disposant pas de données complètes sur Fré- 
hel, les diagrammes ombrothermiques ont été établis 
à partir des données de Saint-Cast : outre la situa- 
tion semblable qui justifie cette approximation, l’exa- 
men des diagrammes ombrothermiques montre que, 
pour les années 71 et 72, les courbes pluviométri- 
ques sont effectivement très comparables. L'examen 
de la figure 4 montre que les diagrammes établis à 
partir des données de Saint-Cast (avant-dernière 
décade 1951-1960) ne présentent pas de période de 
sécheresse, mais deux périodes de subsécheresse, 
une en juillet et une plus diffuse en avril-mai. Pour 
la dernière décade (1961-1970) la faible pluviomé- 
trie en avril-mai se retrouve, mais moins marquée, 
et la période de subsécheresse disparaît. Au con- 


172 J. ESTEOULE-CHOUX, J. ESTEOULE, J. GUYADER, A. JIGOREL 


traire, la période de subsécheresse de juillet, qui se 
trouve accentuée, s'étend de juin à août et une brève 
période de sécheresse apparaît en juillet. 


TABLEAU I 
Drainage calculé (Saint-Cast) 


soLs 
Période 


Sableux Linoneux Argileux 


1951-1960 212 mm 127 me 71m 


1961-1970 188 me 112 mm 62 m 


Les courbes établies pour les années 1971 et 
1972 montrent une accentuation de cette évolution. 
La période de subsécheresse se maintient tandis que 
la période de sécheresse s’accentue nettement (fig. 5 
et 6). Les diagrammes établis à partir des données 
thermiques de la station de Saint-Cast et de la plu- 
viométrie de Fréhel montrent la même évolution 


(fig. 5 bis et 6 bis). 


Bien qu’elle ne se manifeste pas encore sur les 
horizons minéraux des sols, cette augmentation de 
l'aridité risque d’influencer, si elle se poursuit, la 
dynamique de la matière organique et de modifier, 
dans un sens favorable à leur polymérisation, 
l'évolution des composés humiques. Cette modifi- 
cation du climat local va introduire des dissonnances 
entre les processus biologiques (spécialement zoolo- 
giques) qui répondent rapidement aux conditions 
climatiques et la pédogénèse car les sols intègrent les 
facteurs climatiques sur des périodes infiniment plus 
longues. 


B. — DRAINAGE CALCULÉ 


L'évaluation du drainage par la formule de 
Aubert-Hénin en tenant compte du coefficient de 
correction & pris respectivement égal à 2 pour le 
sable et à 0,5 pour l'argile, donne les résultats sui- 
vants : 

Ces chiffres laissent prévoir, pour les sols établis 
sur les grès altérés, une pédogénèse d’allure podzoli- 


que, tandis que pour les sols établis sur dolérite, où 
les argiles provenant de la décomposition de cette 
roche jouent un rôle important, une pédogénèse de 
type sol brun. Ces caractères, prévus uniquement 
d’après la dynamique de l'eau dans le profil, se 
trouvent renforcés par la nature chimique de ces 
formations. En effet, la nature acide des sables déri- 
vant des grès va accentuer encore le caractère pod- 
zolique (qui va se trouver dans la plupart des :cas 
exacerbé par une végétation éminemment podzoli- 
zante : Calluna et à un degré moindre Erica). 


C. — BILAN HYDRIQUE 


Son évaluation permet d'apprécier le « drainage 
climatique » mensuel, donc saisonnier en tenant 
compte de l’évaporation. 


Les chiffres obtenus distinguent une période hiver- 
nale, où la pluviométrie nettement supérieure à 
l'évapotranspiration potentielle permet le lessivage, 
d’une période estivale déficitaire du point de vue 
hydrique (tableau II et fig. 7). 

Ces estimations doivent cependant être modulées 
en tenant compte d’une part, du relief local qui, par 
ruissellement oblique, peut apporter un supplément 
d'eau dans les dépressions et d’autre part, du vent 
qui joue le rôle de facteur limitant sur la végétation 
et augmente l’évaporation. 


ÉTUDE DES SOLS 


A. — INTRODUCTION 


L'étude des sols de Fréhel a été menée de façon 
à pouvoir dégager les règles de fonctionnement des 
principaux mécanismes pédogénétiques sur ce terri- 
toire, d’en distinguer les types de sols les plus im- 
portants dans le but d'établir la carte. Cette étude 
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Tee Pan Te Pmm 
St CAST 161-1570 


CAST i951- 1980 


40 aolr20 sol120 
2 S01s0 80190 
20 40/80 40160 
10. 2050 20/30 


Pron Te Pmm 
L FREHEL 97 


CAST 197 


so/120 s0/120 
60/90 s0/50 
40/60 40/80 
20/30 20/30 
Fi6. 5 et Sbis. — Diagrammes ombrothermiques de l'année 1971 (le diagramme de Fréhel est établi en utilisant les données 
thermiques de St-Cast). 
Pan 


Tee 
Tee Pmm 
S! CAST 1972 


FREHEL 102 


mn 


10 


STF UM A M J JA TS O0 N°0 


FiG. 6 et 6bis. — Diagrammes ombrothermiques de l'année 1972 (le diagramme de Fréhel est établi en utilisant les données 
thermiques de St-Cast). 
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TABLEAU II 
Bilan hydrique (Saint-Cast) selon Turc 


87,7 


Déficit escival 


JSF RNEVATEMONUN UT L'AYES AN ORIN END 


I Drainage climatique 
ES Consommation | de la 
ESS Reconstitution] REU. 
Déficit estival 


F6. 7. — Bilan hydrique (St-Cast) selon la méthode de. Turc. 


a en outre attiré l'attention sur des problèmes parti- 
culiers qui méritent un développement spécifique : 

I. L’acidité de ces sols en relation avec la nature 
de la matière organique et la dynamique de l’Alumi- 
nium (BLANCHET R., PERIGAUD S., CHAUMONT C. et 
NADEAU J.C. 1960; ESTEOULE J. et GUYADER J. 
1969, GuxaADER 1967), et des autres cations en 
général. 


Ce travail a pour but d'apprécier plus justement 
la pérennité de la fertilité de ces sols lors de leur 
mise en culture et de prendre la mesure des pro- 
blèmes que va poser dans certains cas, leur conser- 
vation après mise en culture. 


II. Le phosphore apparaît comme un facteur cri- 
tique de cette fertilité aussi bien en vue d’une mise 
en culture qu’en vue d’un enrésinement éventuel. 
Malheureusement, les méthodes utilisées en agrono- 
mie ainsi que celles utilisées par les forestiers sem- 
blent peu adéquates. Une étude générale des diverses 
formes de fixation du phosphore dans les sols de 
landes s'impose donc. 


B. — LES DIFFÉRENTES ZONES D'ÉTUDE 


Une prospection générale de cette lande a permis 
de définir diverses zones d'implantation de transects 
en fonction de la topographie et de la nature de la 
roche mère. Vu le caractère pluridisciplinaire de 
cette étude, le choix des transects a été effectué de 


manière à servir de support aux travaux des bota- 
nistes et des zoologistes. Dans le cadre de l'étude 
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des sols, il a permis d'étudier les séquences de sols 
et de mettre en évidence les principaux processus 
pédogénétiques qui ont servi de base à l’établisse- 
ment de la carte des sols. 

Dans cette optique, la lande de Fréhel a été 
divisée en trois zones principales, plus une coupe 
complémentaire perpendiculaire à un filon de dolé- 
rite (fig. 8). 


I. ZONE sub. 


Cette zone déprimée constitue une cuvette allon- 
gée, d’axe N°S, qui draine vers le Sud. Par suite du 
pendage des grès, les versants Est et Ouest sont 
dissymétriques (fig. 9). Le versant Est comporte une 
pente simple relativement raide établie sur le grès 
altéré. Le versant Ouest comporte deux parties : au 
sommet, une pente assez forte sur le grès analogue à 
celle du versant Est et vers le fond, un replat établi 
sur les colluvions sableuses. 


N-N0 


zone Nord Ouest, 
coupe 2 


zone Nord Est 
<oupes 3et 3 bis 


coupe complementaire 


FiG. 8. — Localisation des zones étudiées et des différents 
transects. 


S:SE 


CS Emme 
À 


orions ele en cooiées 


otlurions sabteuses 


F16. 9. — Coupe schématique montrant l'évolution des sols formés sur grès suivant l'hydromorphie. 
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Les filons de dolérite qui s’allongent perpendicu- 
lairement à l’axe de drainage constituent une sorte 
d’obstacle naturel à l'évacuation de l’eau et retien- 
nent une nappe dans les zones les plus déprimées. 

Un transect a été tracé selon la ligne de plus 
grande pente sur le grès et complété par 2 fosses 
pédologiques creusées dans l’axe d’un filon de dolé- 
rite. 


1. Sols en sommet de pente. 


a) Description du profil (fig. 10). 


0 à 8-10 cm, As: Horizon brun noir, humifère de 
structure particulaire fine peu développée, meuble et 
frais. Petits graviers de grès rose et quartz lavés dis- 
séminés dans toute la masse de l'horizon. Très bien 
exploité par un fin lacis de racines de Ulex et Erica. 
Limite inférieure assez nette et régulière. 


8-10 à 30 cm, A;,: Horizon humifère de couleur noire, 
de texture sableuse et de même structure que A::, 
meuble et beaucoup plus frais. Graviers plus gros, 
uniformément répartis dans l’ensemble de l'horizon 
et quelques cailloux de grès localisés à sa partie supé- 
rieure. Exploitation par de grosses racines, surtout 
Limite inférieure progressive et régulière. 


30 cm et plus, A C : Horizon brun, sableux, faiblement 
humifère emballant des blocs de grès et des graviers. 


Nettement moins frais que les horizons supérieurs 
et beaucoup plus compact. Peu exploité par les raci- 
nes. 


b) Caractères analytiques (tableau I). 


Ce sol présente le profil type des rankers. Les 
horizons organiques très frais à humides sont cons- 
titués par un moder dont le rapport C/N est voisin 
de 22 pour l'horizon A; et de 15 pour l’horizon 
Au2. Le taux de saturation du complexe est faible et 
inférieur à 20 % (13 % en An et 19 % en A2). 
Toutefois il faut remarquer que la totalité des élé- 
ments échangeables du profil se trouve concentrée 
dans ces horizons organiques car leur capacité 
d'échange comprise entre 20 et 25 méq/100 g est 
élevée. Cette faible saturation du complexe se mar- 
que également sur les pH (pH H:0:4,6; pH KCI: 
3,25) et sur leur différence (A pH = 1,40) qui tra- 
duit une acidité d'échange élevée. 

La fraction minérale se trouve essentiellement 
constituée par le sable grossier qui représente entre 
les 2/3 et les 3/4 de la fraction sableuse. 


La fraction argileuse toujours excessivement ré- 
duite est pratiquement négligeable dans les horizons 
organiques (fig. 10 b). 


Argile 


Lison fin 


Limon grossier 


Sable très fin 


Sable fin 


Sable grossier 


b 


Fig. 10. — Sol en sommet de pente : ranker 
a) profil schématique, 
b) granulométrie. 
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TABLEAU III 
Données analytiques du profil de ranker 


Lg 
Au = . 
A 12 3,84 | 5,73 
AC 4,83 | 4,44 
AC 2 6,10 | 1,84 


2. Sols de mi-pente. 


a) Description du profil (fig. 11). 


©} 


à 12 cm, As: Horizon humifère de couleur noire, 
de structure particulaire fine, peu développée. Friable 
et assez humide. Bien exploité par un lacis dense de 
racines dont les plus grosses ont un développement 
sub-horizontal. Limite inférieure distincte et progres- 
sive (couleur). 


12 à 34 cm, Ajo: Horizon brun. Texture limono- 
sableuse et même structure que celle de A;,. Enraci- 
nement moins dense. Limite inférieure très nette et 
régulière. 

34 à 39 cm, g: Horizon induré de couleur brun-clair, 
de texture identique à celle de A2. Limite inférieure 
très nette et régulière. 


39 à 73 cm, Bg,: Horizon de couleur grise à taches 
rouilles bien marquées, traversé par des langues de 
matière organique venant de À :, et A (Venues 
d’eau suivant les langues de matière organique.) Tex- 
ture limono-argileuse. Structure particulaire moyenne 
bien développée. Horizon ferme et frais. Enracine- 
ment quasiment nul. Limite inférieure progressive et 
régulière. 


[essnque per 


73 cm et plus, Bg: Horizon présentant les mêmes 
caractères que Bg; à dominance grise plus affirmée 
et à compacité plus forte. 


b) Caractères analytiques (tableau IV). 


Les sols développés à mi-pente présentent un 
profil du type À, g, Bg. Les horizons organiques 


Fi. 11. — Sol de mi-pente : pseudogley 
a) profil schématique, b) granulométrie. 
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TABLEAU IV 
Données analytiques du profil de pseudogley 


CiTuTulsTs] 


reposent sur un horizon induré qui marque la limite 
de l’enracinement et qui annonce les horizons 
d’accumulation enrichis en argile et imperméables. 
La vermiculite des sols apparaît et se développe avec 


l’engorgement du profil. 


Les horizons humifères sont constitués par un 
moder; les pH, toujours acides sont légèrement plus 
élevés que dans le ranker, en particulier dans les 
horizons mpÉneus, L’acidité d'échange (A pH tou- 
jours supérieur à l’unité) reste importante. Le taux 
de saturation du complexe absorbant s'élève de 
façon très nette dans les horizons hydromorphes. La 
capacité d’échange, voisine de 20 méq/100 g est 
constante sur toute la hauteur du profil et cette 
valeur élevée n’est pas limitée aux seuls horizons 
organiques. 


L'examen de la texture (fig. 11b) montre, par 
rapport au ranker, une diminution importante des 
sables grossiers; la fraction argileuse, qui n’est plus 
négligeable, présente un enrichissement net au ni- 
veau des horizons hydromorphes. 


HATIERES. Fe 


Remarque : Les caractères de l’hydromorphie 
développée au niveau des horizons Bg montrent une 
évolution en fonction de la pente. L'étude micro- 
morphologique des horizons Bg permet de distinguer 
les sols de mi-pente (hydromorphie liée au lessivage 
puis au colmatage), des sols de transition en bas de 
pente (présence d’une nappe entraînant un début de 
dégradation). 


— Données micromorphologiques du sol de mi- 
pente. 


Le squelette, assez homogène, est essentiellement 
constitué de petits grains de quartz sub-angulaires 
associés à quelques gros grains de quartz et de 
quartzite. Quelques micas blancs et hornblendes ver- 
tes sont également présents dans le squelette. Ce 
dernier est beaucoup plus développé que le plasma. 
La distribution relative entre le squelette et le plas- 
ma est intertextique. 

Les vides sont surtout représentés par des fentes 


et des cavités à parois émoussées (métavides). 
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Les traits pédologiques sont dominés par l’exis- 
tence de revêtements argileux de couleur jaune, par- 
fois rouge qui constituent des ferriargilanes : 

— ferriargilanes bien striés dispersés dans la 

masse 

— argilanes et ferriargilanes bien orientés dans 

les cavités 

— squelettanes de grains intégrés (imprégnation 

des grains du squelette par l'argile et le fer). 

Quelques isotubules remplis de squelette et d’argi- 
lanes apparaissent localement. 


— Données micromorphologiques des sols de 
transition. 


L’horizon Bg de ces sols a été examiné dans la 
zone de passage aux sols de bas-fond. La transition 
est marquée dans l’hydromorphie par une diminution 
de l'importance des horizons imperméables et par 
l'apparition d’une hydromorphie de nappe rendue 
possible par une texture poreuse fine. Des concré- 
tions ferriques se développent à la partie supérieure 
de Bg (fig. 12a). 


Les caractères micromorphologiques soulignent 
l'influence de cette hydromorphie : 


Le squelette, essentiellement quartzeux (quartz, 
quartzite) est formé d’éléments angulaires à sub-an- 
gulaïres de taille variable mais de plus grandes di- 


mensions que dans le Bg des sols de mi-pente. 


Le plasma est localisé dans certaines zones plus 
claires et l'assemblage plasmique est in-squelsépique; 
il est absent dans les zones brunes. 

L’assemblage dans les zones claires est intertexti- 
que à porphyrique. 

Les vides, peu nombreux, sont constitués par des 


fentes irrégulières, des cavités et quelques vides 
d’entassement. 


Les traits pédologiques sont essentiellement des 
ferriargilanes : 

— ferriargilanes de diffusion, autour des grains 
du squelette, dans la quasi-totalité de la préparation 
(sauf dans les zones plus claires). 

— quelques ferriargilanes de vides, les uns jau- 


FiG. 12. — Sols de transition, de mi-pente : 
a) profil schématique, 
b) granulométrie. 


pseudogley 


nes, les autres plus ferriques, peu à moyennement 
orientés. D’autres concentrations plasmiques appa- 
raissent également sous forme de Aalos glébulaires. 


Cette étude micromorphologique révèle les carac- 
tères d’hydromorphie typiques des horizons Bg des 
sols à pseudogley. La présence de ferriargilanes 
rouges et ferriargilanes jaune-clair indique que le 
phénomène de colmatage du profil s’est effectué, 
dans un premier temps, par lessivage et qu'il a pu 
se parfaire par la suite, sous l’action de l’hydromor- 
phie qu’il avait engendrée. Les halos glébulaires 
marquent le début d’une dégradation liée à la pré- 
sence de la nappe. 


3. Sols de bas-fond. 


Les sols développés dans le fond de la cuvette et 
sur la zone de faible pente du versant Ouest sont 
respectivement de deux types : 


a) Sols tourbeux de fond de cuvette. 


Ces sols présentent un profil du type AG. Les 
horizons organiques sont constitués par un moder 
hydromorphe, imprégné d’eau quasiment tout au 
long de l’année. La fraction minérale de ces sols est 
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formée de colluvions caractérisées par un développe- 
ment considérable de la fraction comprise en 50 et 
100 |: qui en représente les 3/4. Dans les horizons 
minéraux une nappe drainant vers le Sud circule très 
lentement, engorgeant la totalité du profil. 


b) Sols établis sur la faible pente du versant Ouest. 


Ces sols présentent également un profil du type 
AG. Mais contrairement aux sols du fond de la 
cuvette, la nappe qui imprègne les horizons pro- 
fonds de ces sols circule latéralement et son drainage 
est plus aisé car il n’est pas contrarié par la pré- 
sence des filons transversaux de dolérite. Il est 
facilité par la pente du versant, même si elle est 
faible. 


Compte tenu de l'épaisseur des colluvions qui va 
en s’amincissant vers le haut de la pente, la quantité 
d’eau emmagasinée dans les horizons profonds est, 
de ce fait, beaucoup plus faible. Les caractères de 
ce type de sol varient progressivement du bord de la 
cuvette pour passer insensiblement, en fond de 
cuvette, à ceux du sol tourbeux. L’hydromorphie des 
horizons organiques supérieurs qui est durable s’ac- 
centue, aussi bien du point de vue de la hauteur 
affectée que du point de vue de la durée de son 
action vers le fond de la cuvette. Ce passage insen- 
sible vers le sol tourbeux se marque aussi bien sur. 
les horizons minéraux que sur les horizons organi- 
ques. Par contre, à la limite entre ce type de sol et 
les sols à pseudogley, on observe des profils affectés 
par les deux types d’hydromorphie : hydromorphie 
temporaire de surface et hydromorphie saisonnière 
durable de profondeur. 


Cette situation apparaît parfois comme paradoxale 
car les périodes de ces deux hydromorphies ne coïn- 
cident pas: c’est ainsi que lorsque l’on fait des 
observations en début d'automne, les fosses ouvertes 
à mi-pente sont noyées par suite de l’hydromorphie 
de surface qui s’est développée durant les premières 
pluies tandis que les fosses ouvertes dans les sols de 
bas-fond sont encore à sec car ces pluies ont été 
trop faibles pour que la nappe ait pu remonter à son 
niveau normal. 


4. Sols établis sur les filons transversaux de dolérite. 


Le drainage de la nappe se fait parallèlement aux 
filons sur le versant et dans le bas-fond; la nappe 
qui draine le fond de la cuvette, s'écoule perpendi- 
culairement à ce filon. 


Ces sols formés sur filons de dolérite relativement 
imperméables, ne sont pas affectés par le drainage 
sur le versant, mais par contre, en bas de pente, 
ils s'opposent directement äu drainage général de la 
cuvette. Les stations d'étude ont été choisies, une en 
haut de pente et l’autre en bas de pente. 


a) Description des profils. 


— Profil en haut de pente (fig. 13). 


0 à 12 cm, An : Horizon brun noir, humifère, À moder, 
de structure particulaire fine peu développée. Friable 
et assez frais. Limite inférieure diffuse et régulière, 


12 à 33-37 cm, As: Horizon de couleur brune et de 
même structure que Ass. Texture limono-sableuse. 
Nombreux cailloux et graviers de grès, quartz et 
dolérite (surtout à la base). Rhizômes de fougères 
abondants. Caractère de fraîcheur plus marqué. 

33-37 à 55cm, A;2/Bg: Horizon brun-jaunâtre, de 
texture limono-sableuse et de structure polyédrique 
moyenne peu développée; sur-structure localement 
prismatique. Descentes de matière organique venant 
de A;2 dans les espaces séparant les prismes. Taches 
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FiG. 13. — Profil schématique du sol de haut de pente, sur 


dolérite. 
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rouilles s’accentuant avec la profondeur. Ferme et 
frais dans son ensemble. Limite inférieure progressive 
et régulière. 

55 à 75 cm (B)g, : Horizon de même couleur que Aj2/ 
Bg mais de texture limoneuse et de structure pris- 
matique mieux développée. Enracinement nul. Limite 
inférieure progressive et régulière. 


75 cm et plus (B)g°: Horizon de couleur brun-jaunâtre 
uniforme, à taches rouilles diffuses; teinte tendant 
vers le gris en profondeur. Texture limoneuse; struc- 
ture polyédrique moyenne, bien développée, structure 
prismatique moins nette. Très frais. Les langues de 
matière organique, venant des horizons supérieurs, se 
développent dans les fissures sans direction particu- 
lière. 


— Profil en bas de pente (fig. 14). 


0 à 19 cm, A: Horizon brun noir, très humifère, à 
moder. Structure particulaire fine, peu développée. 
Nombreux rhizômes de fougères (surtout à sa base). 
Frais et friable. Limite inférieure nette et régulière. 


19 à 48 cm, A;g: Horizon de couleur brun grisâtre, de 
texture limono-sableuse et de structure particulaire 
moyenne, assez bien développée. Assez humide mais 
très ferme. Limite inférieure très nette et régulière. 


48 à 75 cm, II A : Horizon de couleur noire, de texture 
limoneuse, sans structure. Très humide et très fria- 
ble. Venues d’eau à sa base. Limite inférieure tran- 
chée et régulière. 


75 à 80 cm, g: Horizon induré tendant à se débiter 
en plaquettes, texture limono-sableuse. 
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Fi6. 14, — Profil schématique du sol de bas de pente, sur 
dolérite. 


80 cm et plus, Bg : Horizon de couleur beige, taché de 
rouille, de texture limono-sableuse et de structure 
polyédrique angulaire bien développée. Très ferme 
et gorgé d’eau. 


b) Caractères analytiques des sols sur dolérite 


Les données analytiques des profils établis sur 
dolérite (tableaux V et VI) sont intéressantes à deux 
points de vue : 


— Le taux de saturation du complexe absorbant, 
du profil en haut de pente, est élevé et augmente 
rapidement vers la base pour atteindre des valeurs 
voisines de 80 % (fig. 15). 

L'interprétation de ce diagramme peut se faire 
de la manière suivante : dans l'horizon le plus humi- 
fère le taux de saturation relativement élevé (30 %) 
est dû aux cations provenant des litières et remon- 
tés des horizons inférieurs par les végétaux; l’hori- 
zon sous-jacent est légèrement plus pauvre par suite 
de la migration des produits organiques acides issus 
de la décomposition des litières; puis ce taux s'élève 
régulièrement sous l’effet des cations libérés par les 
produits d’altération de la dolérite. 


Le profil situé en bas de pente, ne montre pas un 
diagramme identique : en effet, mise à part la couche 
supérieure enrichie par les cations de la litière, les 
autres horizons présentent un taux de saturation très 
faible (fig. 15); ceci résulte de l’action de la nappe 
qui draine les eaux acides issues des sols sur grès. 


— Les dosages de phosphore effectués montrent 
que les sols sur dolérite sont très notablement plus 
riches que les sols sur grès comme l'indique le 
tableau VII. 


Par contre pour les profils en bas de pente cet 
enrichissement provenant de la roche mère est 
contrecarré par l’action de la nappe et les teneur 
en P:O; se rapprochent de celles des sols situés en 
fond de cuvette sur grès (tableau VID). 

Il est intéressant de noter pour les sols sur dolérite 
qui ne subissent pas l’action de la nappe, que l’enri- 
chissement en phosphore se fait par l'intermédiaire 
de la fraction dite «liée au calcium» dans la 
méthode CHANG et JACKSON (1958). L'examen de 
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F6. 15. — Comparaison des granulométries et des taux de saturation des horizons de sols sur dolérite (bas de pente 
haut de pente : b). 


TABLEAU V 
Données analytiques du profil de haut de pente sur dolérite 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES HATIERES ORGANIQUES 


Mo x | cs | nx | cm 


Au 0,34 
Le 0,20 
A 12/ 89 
(8) 91 
(8) 92 


Copmpijup. 


a, 
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TABLEAU VI 
Données analytiques du profil de bas de pente, sur dolérite 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES MATIÈRES ORGANIQUES. 


[us Tes ns Ton 
0,49 | 15,41 
0,19 | 19,20 


TABLEAU VII 
Valeurs des diverses fractions phosphatées extraites des sols sur grès et dolérite en haut et bas de pente 


0,006 
Sot sur grès traces 
haut de pente 0,000 
0,000 


0,415 
0,350 
Sot sur grès 0,250 
bas de pente 0,050 
traces 
traces 


0,250 

Sol sur üton 0,300 
de doténite 0,100 
haut de pente 0,000 
traces 


Sot sun filon 
de doténite 
bas de pente 
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ce tableau montre également que le sol en haut de 
pente sur grès, légèrement plus pauvre, se trouve 
totalement dépourvu de cette forme de phosphore. 


II. ZONE NORD-OUEST. 


Vingt-trois fosses pédologiques * ont été ouvertes 
le long d’un transect allant du phare de Fréhel à 
un ancien fort abandonné (fig. 8). Dans cette zone, 
les filons de dolérite sont parallèles aux directions 
de drainage. Il n’y a donc pas d’hydromorphie per- 
manente due à un drainage empêché. Ces filons 
occupent, en général, les points élevés de la topo- 
graphie qui est plus vigoureuse que dans la zone 
précédente. L’influence de la dolérite qui enrichit 
les sols en bases peut se manifester de deux façons : 
d’une part, par des cations en solution qui sont 
lessivés latéralement le long des pentes, d’autre part, 
par l'intermédiaire de cailloutis de petites boules de 
diabase remaniées (fig. 16). 


1. Pente Nord du transect au voisinage du phare. 


Cette pente est recouverte par des sols de type 
ranker qui subissent l'influence des cations libérés 
par les sills de dolérite situés au voisinage du phare. 
Cette influence se marque par des rapports C/N 
plus bas, voisins de 13 au sommet (profil CF 11), 
qui vont croissant le long de la pente sur grès au 
fur et à mesure que la source de cations que cons- 
titue la dolérite est plus lointaine : vers le bas ce 
rapport est de 17 (profil CF 12). 

Les profils s’approfondissent vers le bas de la 
pente et parallèlement on assiste à un lessivage qui 
aboutit à un colmatage de la base du profil: ensuite 
se développe une hydromorphie de surface qui para- 
chève ce colmatage et entraîne la formation d’hori- 
zons indurés enrichis en fer. 


Dans le talweg Nord remblayé par des colluvions 


sablo-argileuses, cette hydromorphie de surface se 
combine à une hydromorphie de nappe plus ou 


* Les données analytiques de ces profils sont consignées en 
annexe 1. 


moins durable suivant la qualité du drainage vers 
la mer dans l'axe des vallons. 


2. Pente Sud du transect au voisinage du fort. 


Au sommet de cette pente exposée au Nord se 
trouve un puissant filon de dolérite altérée en bou- 
les dont les produits de décomposition ont fourni 
les matériaux à des remaniements successifs. Ces 
boules de dolérite en cours d’altération, qui se trou- 
vent réparties de façon plus ou moins anarchique 
au sein des profils en haut de pente, s’ordonnent en 
niveaux de cailloutis vers le bas de la pente et dans 
le talweg. Cette dissémination des boules de dolérite 
a deux résultats : 

a) Leur décomposition au cours du temps, au 
sein des profils, contribue de façon très importante 
à l'enrichissement de ceux-ci en bases et vient s’ajou- 
ter à l'alimentation plus discrète par lessivage obli- 
que des cations, qui devient secondaire, 

b) L’altération de la dolérite libère essentiellement 
un matériau argileux et les profils de cette zone 
sont sensiblement plus riches en argile que ceux de 
la pente au voisinage du phare. 


Cet enrichissement en bases produit des effets 
analogues à ceux observés sur la pente du phare 
mais ils sont beaucoup plus marqués; la saturation 
du complexe est plus grande. A titre indicatif, le 
diagramme de la figure 17 donne les valeurs du taux 
de saturation du complexe (V%) pour le profil 
CF 13 pris sur la pente du phare et le profil CF 23 
pris sur la pente du fort. 


Vers le bas de la pente, les phénomènes d’hydro- 
morphie de surface apparaissent comme précédem- 
ment, mais le talweg Sud ne participe pas de façon 
aussi importante que le talweg Nord, au drainage 
général dans l'axe des vallons : aussi ne retrouve-t-on 
pas au fond du talweg (profil CF 20) cette combi- 
naïison entre l’hydromorphie de surface et l’hydro- 
morphie de la nappe. Bien que les phénomènes 
soient analogues sur les deux pentes, l'influence plus 
marquée de la dolérite sur la pente voisine du fort 
donne des sols plus profonds, plus argileux, mieux 
saturés et vraisemblablement plus régulièrement ali- 
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F6, 16. — Coupe schématique montrant les différents types de sols en fonction de la roche mère (dolérite et grès) et de la topographie. 
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Fig. 17. — Diagramme comparatif des taux de saturation des 
divers horizons des profils CF 13 et CF 23. 


mentés en eau. La végétation, mieux développée sur 
cette pente, souligne bien ces différences quantita- 
tives de l'alimentation en bases et en eau. 


3. Bombement médian entre les deux talwegs. 


Au centre, se trouve une zone légèrement suréle- 
vée. Elle présente des caractères moins accusés que 
les précédentes par suite de la topographie moins 
accentuée et de l’importance plus réduite des filons 
de dolérite. Outre les pseudogleys de bas de pente 
et les rankers de sommet, cette zone est propice à 
l'observation des sols bruns établis sur les filons de 
dolérite (profils CF 16 et CF 18). 


Le profil CF 18, bien développé, a été choisi 
comme exemple : 


0 à 14 cm, A:, : Horizon humifère à moder, de couleur 
noire et de structure particulaire fine peu développée. 
Sec à légèrement frais en profondeur; quasiment pul- 
vérulent. Très bonne exploitation par les racines. 
Cailloutis de grès soulignant sa base. Limite infé- 
rieure nette et régulière. 

14 à 46 cm, A;°: Horizon humifère de couleur bru- 
nâtre et de structure particulaire à tendance polyédri- 
que angulaire fine mal développée. Frais, enracine- 


ment moyen. Cailloux de grès assez nombreux. Limite 
inférieure progressive et régulière. 


46 à 63 cm, A:2/B : Horizon de couleur beige à brune, 
de structure polyédrique angulaire fine moyennement 
développée. Compact et très frais. Nombreux cail- 
loux de dolérite et de grès disséminés dans l’ensemble 
de l'horizon. Limite inférieure distincte et régulière. 


63 cm et plus, B/C: Horizon de couleur beige et ocre 
d’altération de la dolérite. Structure massive, engor- 
gement total. Blocs de dolérite disséminés dans l’en- 
semble de l'horizon. 


Cette zone permet d'apprécier l'influence du chi- 
misme de la roche mère (tableau VII) et l’intérac- 
tion entre la dolérite et le grès. 


Si l'accent a surtout été mis sur la diffusion des 
cations et la dissémination des boules altérées à 
partir des filons de dolérite, les échanges n’en sont 
pas pour autant à sens unique: on retrouve des 
cailloutis de grès dans les profils sur dolérite. Les 
débris organiques participent également à une acidi- 
fication discrète de ces profils. 


Cette zone favorable à l'observation des remanie- 
ments superficiels présente des profils à horizons 
noirs enfouis, qui sont les restes d’incendies anciens 


de cette lande. 


III. ZONE NORD-EST. 


Cette zone déprimée constitue une cuvette dont 
le grand axe est orienté sensiblement N-S (fig. 8). 
Les deux versants sont très fortement dissymétriques. 
Le versant Est, de très faible extension, est tronqué 
par le passage de la route allant du phare de Fréhel 
à Plévenon. Le versant Ouest, bien développé, pré- 
sente une pente relativement accentuée établie sur 
grès : le haut du versant est occupé par un puissant 
filon de dolérite s’allongeant parallèlement à l’axe 
de la cuvette. De plus, cet axe s’incline sensiblement 
vers le Sud, perpendiculairement à un chemin s’oppo- 
sant à tout drainage. Les fosses pédologiques sont 
disposées suivant deux directions perpendiculaires : 
lune dans l’axe de la cuvette, l’autre suivant la ligne 
de pente du versant Ouest. Ces tracés se recoupent 
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TABLEAU VIN 
Données de l'analyse chimique des horizons du profil CF 18 


MATIERES ORGANIQUES 


au niveau du profil CF 43. Le bloc-diagramme de 
la figure 18 schématise les processus qui contrôlent 
l'évolution des sols dans cette zone *. 


— Le fond de la cuvette est remblayé par des 
colluvions argilo-sableuses : ceci tient à son exiguîté 
relative par rapport au grand développement du filon 
de dolérite. Alors que dans la zone Sud les collu- 
vions sont alimentées essentiellement par les pro- 
duits de décomposition du grès remaniés sur des 
pentes relativement plus faibles, il n’en est plus de 
même dans cette cuvette et les produits de décompo- 
Sition de la dolérite ne sont plus négligeables vis- 
à-vis de ceux du grès, ce qui explique que le taux 
d'argile est voisin de 30 % dans la partie centrale. 
Cette dualité d’alimentation fait que l’on peut obser- 
ver des passées tantôt plus sableuses tantôt. plus 
argileuses réparties au hasard des remaniements, les 
zones sableuses constituant des zones privilégiées 
pour la circulation souterraine des eaux. 


— Le sommet du versant est occupé par la masse 
de la dolérite; les boules d’altération affleurent sur 
la crête et le contact avec le grès situé au début de 
la pente constitue une zone où l'épaisseur des argiles 
d’altération est importante. L’altération est toujours 
plus profonde dans les zones de contact et, de plus, 
une certaine migration de l'argile a pu se produire 
le long de la pente. La dolérite décomposée située 


* Les données analytiques des profils CF 40 à 47 sont 
consignés en annexe 2. . 


CATIONS ECHANGEABLES (méq./1009) 


BRL E 


au sommet alimente discrètement le versant, en 
cations, par migration en solution, et en argiles, par 
lessivage oblique. En bas de pente, l'influence des 
bases de la dolérite se fait plus discrète car elle 
s’atténue en neutralisant l’acidité des sols sur grès; 
par contre, la diminution de la pente fait que l’on 
assiste à un colmatage des horizons inférieurs, ce 
qui entraîne la formation de sols à pseudogley. Cette 
hydromorphie temporaire, liée à la migration de 
l'argile, devient permanente dans les bas-fonds et 
les sols à pseudogley se trouvent relayés par des 
sols tourbeux. 


1. Les sols du versant Ouest (coupe 3 E-O de la 
figure 18). 


Le sommet de cette pente est marqué par la 
présence d’un filon de dolérite altérée sur lequel 
s’établissent des sols bruns. Cette pédogénèse (déjà 
évoquée dans les zones précédentes) est liée d’une 
part, à la quantité de cations, d’autre part à l'impor- 
tance de la fraction fine libérée par altération de la 
dolérite. Dans le profil CF 46 par exemple, elle 
explique la richesse en argiles (37 %) de l'horizon B 
ainsi que le taux de saturation élevé (64%) de 
celui-ci. Les horizons organiques sont toujours cons- 
titués par un moder dont le rapport C/N est égal 
à 12. Sur la pente, les sols établis sur les grès sont 
moins profonds et présentent le profil classique des 
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FiG. 18. — Bloc diagramme schématisant les processus contrôlant l'évolution des sols dans une cuvette fermée. 


rankers, À C. L'influence de la topographie se mar- 
que à deux niveaux, comme le montre le tableau IX : 

a) Sur la somme des cations échangeables du 
complexe absorbant tant des horizons organiques 
que des horizons minéraux : la valeur de S décroît 
au fur et à mesure que l’on s'éloigne du filon de 
dolérite. 

b) Sur la valeur du rapport C/N des horizons 
organiques; cette valeur croît au fur et à mesure 
que le taux de saturation décroît. 


Cette croissance de la valeur du rapport C/N est 
liée à une augmentation de l'acidité qui est due à 


la diminution des cations échangeables et/ou à un 
lessivage des acides fulviques le long de la pente. 


TABLEAU IX 


Valeurs comparées de la somme des cations échangeables 
et du rapport C/N le long de la pente sur grès 


Protine]horisons S (méq/1008) C/N 
cr45 | 4, 3,29 17,1 
mi-pente| A/C 0,68 

(haut) 

CF 44 Ai 2,40 22,2 
mi-pente] 4/C 0,34 

(bas) 


Dans l’axe de la cuvette, les sols S'approfondissent 
et par suite de l’atténuation de la pente, le colmatage 
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des colluvions sableuses par la fraction argileuse 
lessivée favorise le développement de l’hydromorphie 
temporaire qui caractérise ces sols à pseudogley. 
Ces sols présentent un horizon Bg enrichi en argiles 
(14%) pour le profil CF 43 et corrélativement à 
cette hydromorphie, le taux de saturation est nette- 
ment plus élevé que sur la pente et s'élève aux 
environs de 60% (V=57% en Bg du profil 
CF 43). 


2. Les sols établis dans l'axe de la cuvette (coupe 
3 bis de la figure 18). 


L’axe de la cuvette plonge très faiblement vers 
le Sud. Une hydromorphie permanente est liée à un 
endoréisme qui se trouve encore favorisé par les 
actions anthropiques : en effet, la construction d’un 
chemin perpendiculaire à l’axe de la cuvette a eu 
pour conséquence d’empêcher le drainage qui s’effec- 
tuait vers le Sud (cf. carte des sols de la figure 19). 


Les sols tourbeux du centre de la cuvette se 
trouvent enrichis d’une part, en matière organique 
et d’autre part, en argile. De plus comme cela a déjà 
été signalé, l'existence de passées de granulométries 
irrégulières donne à la circulation de l’eau dans cette 
zone de bas-fond, un caractère anarchique. C'est 
ainsi que la fosse CF 43 présente sur ses différentes 
faces deux profils dont l’hydromorphie n’est pas la 
même par suite des variations importantes de la 
texture. 


Dans cette zone on retrouve les principaux méca- 
nismes des zones précédentes mais ils prennent un 
Caractère tout à fait original par suite du rôle impor- 
tant que joue le filon de dolérite par rapport aux 
grès. De plus, le renforcement de l’hydromorphie de 
la cuvette souligne ici l'influence de l’activité anthro- 
pique. 


CARTE DES SOLS 


L'étude des différentes séquences qui a permis de 
déterminer les types de sols en fonction de la topo- 


graphie, de la nature de la roche mère et des pro- 
cessus pédogénétiques (hydromorphie en particulier) 
a été complétée par une prospection générale à la 
tarière de la lande du Cap Fréhel. Les observations 
de terrain et les analyses effectuées au laboratoire 
ont conduit à l'établissement de la carte des sols. 
Ceux-ci ont été cartographiés (fig. 19) en distin- 
guant : 

— les rankers (il n’a pas été tenu compte dans 
la cartographie des variations que présente ce 
groupe par suite de la proximité des filons de 
dolérite); 

— les sols à pseudogley; 

— les sols humiques à gley; 

— les sols tourbeux; 

— et enfin les sols bruns établis sur les affleure- 
ments de la dolérite. 


En conclusion, Yétude pédologique de la lande du 
Cap Fréhel a montré que les deux facteurs qui déter- 
minent l’évolution pédogénétique des sols est d’une 
part, l'hydromorphie conditionnée par la topographie 
et la structure géologique, et d’autre part, la richesse 
en bases des filons de dolérite altérée. 


Cette lande peut se diviser en trois zones : 

— Dans la première, les sols sont établis sur les 
grès de Fréhel et le drainage est contrarié par quel- 
ques filons de dolérite transversaux. Sur les pentes 
de grès s'établit la caténa suivante : Ranker crypto- 
podzolique au sommet, sol à pseudogley par suite 
du lessivage oblique des colloïdes qui s’accumulent 
dans les profils, à mi-pente, sol à amphigley (pseudo- 
gley superposé à un horizon de gley profond) lié à 
la présence d’une nappe permanente. Cette nappe 
est retenue dans les colluvions sableuses par le bar- 
rage naturel constitué par le filon de dolérite altérée 
en argile imperméable (argile gonflante : smectite). 

— Dans la seconde, l’écoulement se fait parallè- 
lement aux filons de dolérite beaucoup plus nom- 
breux. Le rôle de l’hydromorphie est plus réduit 
tandis que l'influence de l’apport de bases en prove- 
nance de la dolérite est nettement marquée. Cette 
influence se fait sentir soit par les apports en solu- 
tion lors du lessivage oblique des cations, soit sous 
forme discrète, par remaniement le long des pentes, 
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F16. 19. — Carte des sols de la lande du Cap Fréhel. 


de cailloutis et de blocs de dolérite. Des traces 
d’incendies visibles dans certains horizons inférieurs, 
témoignent de l’activité anthropique dans cette zone. 


— Dans la troisième zone, le drainage ne peut se 
faire librement et des sols tourbeux occupent le fond 
des cuvettes ennoyées de façon quasi permanente. 
Bien qu'établis sur des grès acides, ces sols sont 


relativement bien pourvus en bases, car ils occupent 
des dépressions enchassées entre des filons de dolé- 
rite importants, où le drainage est quasiment nul. 


Enfin lorsque les filons de dolérite sont suffisam- 
ment larges, un sol brun s'établit à l’affleurement. 


La carte pédologique synthétise ces observations 
et donne la répartition de ces cinq types de sols. 
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Du point de vue de l'évolution et de l’'aménage- 
ment des sols, la lande du Cap Fréhel apparaît 
comme climacique, en équilibre avec le climat (plu- 
viométrie, vents dominants), la roche mère et la 
végétation caractéristique. Mis à part les sols pro- 
fonds et assez riches en bases établis sur les bas de 
pente ou la dolérite, la pauvreté du complexe absor- 
bant des rankers de sommet gréseux offre peu de 
possibilité de rétention des cations. Sous réserve 
d’amendement phosphorique, seul un reboisement 
local permettrait d’exercer une action positive vis- 
à-vis du vent qui constitue un des facteurs limitant 
de la végétation. 
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ANNEXE 1 
Données analytiques des profils CF 10 à 23 (tableaux X à XVII) 


MATIERES ORGANIQUES re | COMPLEXE ABSORBANT 


Ces [us [on 


6 | 0,507 | 14,32 


[: | 
eff fus 


Tableau X : Données analytiques du profil CF 10 


HATIERES ORGANIQUES [pu | [enrrons ecuanceamues (még./1009) | |: coruexe aesonsanr 


[ms Fox Tux Torn] 


9,94 | 4,97 | 0,384 | 12,96 3,88 15,88 | 24,43 
5,84 | 2,92 | 0,221 | 13,21 5,71 | 29,88 | 19,11 


Tableau XI : Données analytiques du profil CF 11 


ESCENSIE 


ETRRTAFTE TE 


EMRMETE 


CF12-1 
CF12-2 
CF12-3 
CF12-4 


Tableau XIL : Données analytiques du profil CF 12 


MATIERES ORGANIQUES CATIONS ECHANGEABLES (még./100g) 

Ds Tor [us Ton] 
5,88 
2,88 


COMPLEXE ABSORBANT 


CF13-1 
CF13-2 
CF13-3 
CF13-5 


COMPLEXE ABSORBANT 


MATIERES ORGANIQUES 


Ds Fes [us Torn] SE Re 
CF14-1 
CF14-2 
CF14-3 
CF14-4 


Tableau XIV : Données analytiques du profil CF 14 
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Fate els. 


BEN RARTE 
CF15-1 
CF15-2, 
CF15-3| 
CF15-4, 
CF15-5 


HATIERES 


[mr Tes] 


MATIÈRES ORGANIQUES CE] COMPLEXE ABSORBANT 


Dore Tus Ter] 


ORGANIQUES 


[us Torn] 


RMRMETE 


CF16-1 
CF16-2 
CF16-3 
CF16-4 


Tableau XVI : Données analytiques du profil CF 16 


CF20-1 
cF20-2 
cF20-3 
CF20-4 
CF20-5 
CF20-6 


COMPLEXE ABSORBAHT. 
[ms Tes Tus Ton] 


CF23-1 | 8,08 | 4,04 | 0,330 
CF23-2 | 7,84 | 3,92 | 0,258 
CF23-3 
CF23-4 


CF23-5 


Tableau XVIII : Données analytiques du profil CF 23 
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ANNEXE 2 
Données analytiques des profils CF 40 à 47 (tableaux XIX à XXVI) 


MATIERES ORGANIQUES CATIONS ECHANGEABLES (még./100g) 


CF40-1 
CF40-2 
CF40-3 
CF40-4 


COMPLEXE ABSORBANT. 


En EEE 


CATIONS ECHANGEABLES (méq./100g) 


ESCRRSEE 


Dos [ox [us Jern] 


CF41-1 6,63 
CF41-2 0,168 | 18,67 2,34 
CF41-3 0,048 | 18,74 0,95 


CF41-4 
CF41-5 


1,33 
1,93 


Ces fus feux 


0,143 |18,73 
0,039 |25,64 


Tableau XXI 


CF42-1 
CF42-2 
CF42-3 
CF42-4 


Cesferlu fer 


4,64 | 2,32 
4,20 | 2,10 
2,10 


CF43-1 
CF43-2 
CF43-3 
CF43-4 


Ces esfus jen 


6,97 3,48 
1,89 0,95 
2,66 


CF44-1 
CF44-2 
CF44-3 


0,99 | 1,17 | o,10 
0,21 | 0,38 0,05 
0,03 


Tableau XXIII : Données analytiques du profil CF 44 
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DCE CN D | RE CEA 


1,07 1,92 | 0,15 | 015 
0,35 | 0,58 | 0.07 | 0,07 
0,41 | 0,04 | 0,06 


CATIONS ECHANGEABLES (méq./100g) COMPLEXE ABSORDANT. 


ÉepupeleEstrlr 


CwsTcs [us Toys] 


CF46-1) 
CF46-2 
CF46-3| 
CF46-4 


CATIONS ECHANGEABLES (méq./100g) 


ENCRES) EN RNRTE 


Dwx Fox [us Torn] 


CF47-1 
cF47-2| 
CF47-3 
CF47-4 


Tableau XXVI : Données analytiques du profil CF 47 


SIERETE 
RENE NE 


À 28 eme Fe 
= Bus! 


en 


< Ganatus a litéqun de ProtiiXE 62 


CARLA 
xbe 5180} 


hr r50) Er] 
Es Ft 


Tate LUE + font dnatpetques He pren 


2x à graët À 6.5 
ES ci im lo loss | HE 


et Las Foie! 00: ts 
Es S ERES Part 3 BE Es 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 197-219. 
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RÉSUMÉ 


L'étude des sols de landes de la région des Monts 
d'Arrée met en évidence, à côté des rankers établis sur 
les sommets, différents sols de la séquence podzolique : 

— sols cryptopodzoliques bruns au Mont Cragou, 

— sols ocres podzoliques à Trédudon, 

— sols cryptopodzoliques humifères et podzols humo- 
ferrugineux à Brasparts. 

Selon la topographie, ces différents types de sols 
sont affectés par une hydiomorphie plus ou moins 
développée. 

L'évolution podxolique est présentée en soulignant le 
rôle des facteurs pédologiques stationnels (nature des 
roches mères, pluviométrie, topographie, texture des 
sols). 


I. — CADRE GÉOLOGIQUE (fig. 1) 


Les landes étudiées dans la région des Monts 
d’Arrée (Finistère Nord) sont établies sur des forma- 
tions hercyniennes qui bordent le massif granitique 
de Huelgoat dont les caractères géologiques essen- 
tiels ont été décrits par Barrois (1886). Le massif 
granitique de Huelgoat a grossièrement la forme 
d'une ellipse orientée Est-Ouest, parallèle aux for- 
mations sédimentaires encaissantes. Il occupe le cen- 
tre d’un anticlinal dévonien édifié lors des phases 


ABSTRACT 


The study of heathland soils of Monts d'Arrée area 
shows rankers established on the tops and different 
podzolic soils on the slopes: 

— “sols bruns cryptopodzoliques” in Mont Cragou, 

— “sols ocres podzoliques” in Trédudon, 

— “sols cryptopodzoliques humifères” and “podzols 
humoferrugineux” in Brasparts. 

According to topography, these different soils may 
be more or less affected by hydromorphy. 

The effects of local soil-forming agents (parent 
material, climate, topography, texture of soils) on pod- 
zolic evolution are discussed. 


bretonne et sudète de l’Orogenèse hercynienne. Ce 
massif granitique a un contact discordant avec les 
formations sédimentaires dans lesquelles il a déve- 
loppé une auréole de métamorphisme très variable 
(CONQUÉRÉ F., 1966). 


Trois stations ont été choisies dans la région des 
Monts d’Arrée pour rendre compte de la variété des 
conditions locales (fig. 1) : 

— Deux stations dans la Montagne d’Arrée, au 

Mont Cragou et au Nord de Trédudon-Le- 
Moine. 
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Fi6. 1, — Esquisse géologique de la région des Monts d'Arrée (d'après la carte géologique 
de Morlaix au 1/80000, 2° édition) et localisation des stations étudiées (à). 


A. LES STATIONS DU CRAGOU ET DE TRÉDUDON. 


Les Monts du Cragou et de Trédudon font partie 
de la chaîne de la Montagne d’Arrée; celle-ci est 
orientée N-NE, S-SO, et se situe à mi-distance entre 
les massifs granitiques de Commana au Nord et de 
Huelgoat au Sud. Cette chaîne forme une véritable 
barrière quasi-continue qui comprend de nombreux 
hauts reliefs qui sont d’Est en Ouest : les rochers du 
Cragou (268 m), Roc Trédudon (368 m), Roc Tré- 
vezel (344 m) et les rochers de Caranoet (300 m). 
Ces hauts reliefs sont le résultat d’un plissement très 
intense qui a donné des plis serrés déjetés vers le 
Nord-Ouest. La schistosité qui s’est développée dans 


les schistes et quartzites de Plougastel a une direc- 
tion subparallèle à la stratification mais présente un 
pendage vers le Sud-Est moins important : la schis- 
tosité a un pendage de 50° tandis que la stratifica- 
tion a un pendage de l’ordre de 80° (Lucas G., 
LANG J. et LE Vor B., 1967). L'intersection des 
plans de stratification, de schistosité, et de fractures 
qui ont pour la plupart une direction N 100 à 
N 110°, permet un débit de la roche en esquilles 
d'importance variable. 


Les schistes et quartzites de Plougastel sont des 
roches de couleur bleu-foncé à noir, très dures, plus 
ou moins fissiles, pratiquement inaltérables. 


Au microscope optique, les quartzites apparais- 
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sent constitués de grains de quartz aux limites nettes 
cimentées par une faible quantité de séricite et de 
quartz finement cristallisé. Les minéraux accessoires 
sont la tourmaline, le sphène, le zircon et des oxydes 
de fer. 

Les schistes sont constitués par une alternance 
régulière de lits de quartz et de phyllites micro- 
plissées. La présence de chloritoïde et surtout de 
biotite montre que ces roches ont subi un méta- 
morphisme général (Lucas G., CoLLoMB P. et BEAU- 
pou A., 1967). La pyrophyllite a également été 
mise en évidence, lors de l’étude aux rayons X, de 
la fraction fine des sols. 


B. STATION DE LA MONTAGNE SAINT-MICHEL. 


La Montagne Saint-Michel est située à la pointe 
Ouest du massif granitique de Huelgoat. Cette col- 
line, comme celle voisine du signal de Toussaines, 
fait partie des plus hauts reliefs du Massif Armori- 
cain (Montagne Saint-Michel: 391 m, signal de 
Toussaines : 387 m). La Montagne Saint-Michel 
appartient au flanc Sud d’un vaste anticlinal centré 
sur le massif de Huelgoat et dont l’axe a une direc- 
tion N 70° (Lucas G., Lan J. et LE Vor B., 1967). 
Le substratum est formé de grès blancs qui appar- 
tiennent à la formation des grès armoricains datés 
de l’Arenig (BARRoIS Ch., 1885-1886; GinsBuRG L. 
et Lucas G., 1949; DEUNFF J., RENAUD À. et PHI- 
LIPPOT À., 1951; Lucas G., CoLLomB P. et BEAU- 
DOU À., 1967). 


Les grès armoricains de la Montagne Saint-Michel 
sont des grès fins, homogènes et de couleur blanche. 
Les bancs de grès sont séparés par des petits niveaux 
schisteux jaunâtres. 


En lame mince, les grains de quartz qui ont une 
taille voisine de 100 y, présentent une extinction 
roulante très marquée. Le ciment est essentiellement 
formé de quartz très fin et de quelques paillettes de 
séricite (Lucas G., CoLLoMB P. et BEAUDOU A. 
1967). 


En résumé, les roches mères des sols étudiés dans 
la région des Monts d’Arrée (schistes et quartzites 
de Plougastel et grès armoricain) sont représentées 
par des formations siliceuses relativement peu alté- 
rables et très pauvres en bases. Si les grès armori- 
cains de la Montagne Saint-Michel apparaissent 
comme dépourvus de cations (tableau 1), les schistes 
et quartzites de Plougastel s'avèrent légèrement plus 
riches, surtout en sesquioxydes d’aluminium et de 
fer. ; 

Du point de vue de l’altération, les schistes et 
quartzites de Plougastel fournissent un matériau 
limoneux alors que le grès armoricain s’altère en 
sable. 


II. — LES DONNÉES CLIMATIQUES 


Les données météorologiques des stations de Bren- 
nilis et de Pleyber-Christ sont, sans aucun doute, 


TABLEAU 1 
Analyses de quelques éléments métalliques des roches mères après attaque fluorhydrique 


persons [no re [eo fol 


Schistes et quartzites de Plougastel| 
(Cragou et Trédudon le Moine) 


Grès amoricains 
Montagne SË Michel) 


MREREs Fin Le 


Bree 
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insuffisantes pour caractériser le climat des Monts 
d’Arrée. En effet, la position géographique de Pley- 
ber est trop septentrionale et celle de Brennilis trop 
favorable à une pluviométrie élevée. 


Néanmoins, en l’absence de données microclima- 
tiques sur les sites étudiés, elles ont servi de base à 
l'établissement des diagrammes ombrothermiques de 
Gaussen, à l'évaluation des bilans hydriques (station 
de Brennilis) par la méthode de Turc et au calcul 
du drainage par la formule d’Aubert et Hénin. 


A. DIAGRAMME OMBROTHERMIQUE DE GAUSSEN. 


Les diagrammes établis pour Pleyber-Christ et 
Brennilis (fig. 2a et b) soulignent des différences 
climatiques importantes entre ces deux stations, pour- 
tant relativement proches (20 km). 


Alors qu'à Brennilis, la valeur encore élevée de 
la pluviométrie au mois de juillet n’autorise pas de 
période sèche ni même de période sub-sèche, celles- 
ci apparaissent nettement à Pleyber-Christ. L'impor- 
tance des précipitations de la région de Brennilis 
s'explique par l'interaction entre la dépression où 
est implantée la centrale nucléaire et l'important 
relief des Monts d’Arrée (celui de la Montagne 
Saint-Michel en particulier). 


B. DRAINAGE CALCULÉ. 


Le calcul du drainage a été effectué en appliquant 
la formule empirique de AUBERT et HÉNIN (1945) 
où le coefficient de correction x a été pris respecti- 
vement égal à 2 pour le sable, 1 pour le limon et 
0,5 pour l'argile (AUBERT G., 1946; Dupuis J. 
1952). Les résultats obtenus pour les deux stations 
considérées, sont regroupés dans le tableau 2. 


Ces chiffres élevés laissent prévoir, pour les sols 
des Monts d’Arrée établis, pour la plupart, sur les 
formations dites des « schistes et quartzites de Plou- 
gastel » et sur celle des «grès armoricains », une 
pédogénèse nettement podzolisante. Le caractère 


PLEYBER-CHRIST 


BRENNILIS 


Fi6. 2. — Diagrammes ombrothermiques : 
2) Pleyber-Christ, 
b) Brennilis. 


acide de ces roches dont l’altération fournit peu de 
matériaux fins, se conjugue avec l'influence des pen- 
tes souvent fortes qui favorisent le lessivage oblique. 
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TABLEAU 2 


Valeurs du drainage calculé pour les stations de Brennilis et Pleyber-Christ 


PLEYBER-CHRIST 


C. BILAN HYDRIQUE. 


Le « drainage climatique » mensuel a été évalué, 
selon la méthode de Turc, à partir des données de 
la station de Brennilis (tableau 3). 


La représentation sous forme de diagramme 
(fig. 3) permet de se faire une idée de la quantité 
d’eau « disponible » dans le sol en tenant compte 
des deux facteurs antagonistes que sont la pluvio- 
métrie d’une part et le couple évaporation/transpi- 
ration lié au climat et à la végétation, d’autre part. 


Le diagramme montre, qu’en dehors d’une très 
courte période centrée sur le mois de juillet, les 
besoins en eau de la végétation sont plus que large- 
ment couverts tout au long de l’année. Ils laissent 


Valeurs du drainage calculé des sols (m/m) É 
rer ma une | 


une large possibilité au drainage climatique qui est 
intense surtout pendant la période hivernale. L’im- 
portance du drainage auquel s’ajoute le caractère 
acidifiant de la végétation (CLÉMENT B., GLOAGUEN 
J.C. et TourrET J., 1974; CLÉMENT B., 1978), éta- 
blie sur les sols de landes, permet d'envisager une 
désaturation du complexe absorbant et une évolu- 


tion ralentie de la matière organique qui maintient 
un humus brut. 


III. — ÉTUDE DES SOLS 


Les études préliminaires effectuées dans la région 
des Monts d’Arrée ont souligné d’une part, la pré- 


TABLEAU 3 
Bilan hydrique (Brennilis) calculé selon la méthode de Turc 


13,7 16,9 


12,3. 15,2 
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BRENNILIS 


MARS EMMA AS 


(II Drainage climatique 
BE Consommation | de la 
ESS Reconstitution] REU. 
Déficit estival 


Fic. 3. — Diagramme de Turc représentant le bilan hydrique 
(station de Brennilis). 


sence de deux formations géologiques essentielles sur 
lesquelles la lande est bien développée et, d’autre 
part, sur le plan climatique, des écarts considérables 
à faible distance, en particulier au niveau de la 
pluviométrie (par exemple entre Brennilis et Pleyber- 
Christ distants de 20 km seulement). 


Le rôle joué par ces paramètres auxquels vient 
s’ajouter l'influence de la topographie nous a con- 
duit à distinguer deux zones d'étude (fig. 1): 

— Le Mont Cragou et Trédudon-Le-Moine sur 

le flanc Sud de la Montagne d’Arrée. 

— Le flanc Est de la Montagne Saint-Michel. 


À. LA STATION DU MONT CRAGOU (fig. 4). 


La zone étudiée correspond à la partie orientale 
de la Montagne d’Arrée. Dix fosses pédologiques 
(profils C R à C R 9) ont été creusées le long de 


la pente exposée au Sud et établie sur la formation 
des schistes et quartzites de Plougastel. Le sommet 
du Mont Cragou est occupé par des éperons rocheux 
(culminant à 270 m) au voisinage desquels s’établis- 
sent des lithosols et des rankers (profil C R). Sur les 
éboulis de pente, se développent des sols de type 
podzolique présentant parfois une légère hydromor- 
phie à la faveur de replats (profils CR 1àCR 5). 
La dépression, où se sont accumulées les colluvions, 
est occupée par des sols hydromorphes à pseudo- 
gley passant progressivement à des sols tourbeux 
(profils CR6àCRO9). 


1. Les rankers. 


a) Description du profil C R (fig. 5, a et b). 


Ce sol, situé en sommet de pente et sur lequel se 
développe une lande xérophile (CLÉMENT B., GLoA- 
GUEN J.C. et ToUFFET J., 1974) présente le profil 
type des rankers. 


Sous une abondante litière A5 (13 cm) : 


0 à 17 cm, A; : Horizon noir, très humifère, de struc- 
ture particulaire à tendance pulvérulente. Enracine- 
ment moyen. Limite inférieure tranchée et irrégulière. 

17 cm et plus, R: Gros blocs de schistes et quartzites 
non altérés. 


b) Caractères analytiques (tableau 4). 


De texture limoneuse (fig. 5 b), l’horizon organi- 
que est constitué par un moder de rapport C/N 
voisin de 15. 


Les pH eau et KCI très faibles (respectivement 
3,83 et 2,87) ainsi que le À pH égal à une unité 
sont en accord avec le faible taux de saturation du 
complexe (4 %). 


2. Les sols de type podzolique. 


La pente du Mont Cragou qui varie de 10 à 20 % 
porte des sols à caractères assez constants qui per- 
mettent de les classer parmi les sols cryptopodzoli- 
ques. Le profil C R 1 a été choisi pour représenter 
ce groupe de sols. 
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cRS CR 


230m 
SOLS cYPTOPODZOL1QUES SOLS HYDROMDRPHES | SS Tourux 
À PSEUDOGLEN ; Fr 
cR4 
! 190 
É 
ï 
CR6 ! 
Légende | Ruisseu 
CR7 170 
Br ee IS cne one 
Horizons 4 texture Vinoneuse 
Horizons enrichts en argite 150 
RKN scntstes et quartzites de Plougaster 
—— = Niveau de Ta nappe 
FIG. 4. — Coupe schématique de la pente du Mont Cragou montrant l'emplacement des fosses pédologiques étudiées et les 


différents types de sols. 


Argile 


Limon fin 


Limon grossier 


= 


Sable très fin 
et sable fin 


Sable grossier 


FIG. 5. — Sol de sommet de pente : ranker (C R) : 
a) schéma du profil, b) granulométrie. 
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a) Description du profil (fig. 6 a et b). 


Sous une litière mince de feuilles de fougères : 


O0 à 16 cm, A,: Horizon très organique, de couleur 
brun noir 10 YR 2/2. Structure particulaire à gru- 
meleuse fine peu développée et texture limono- 
sableuse; quelques cailloux. Chevelu dense de racines 
d’Agrostis et de rhizômes de fougères. Limite infé- 
rieure nette et régulière. 

16 à 35 cm, A;B,: Horizon humifère, brun sombre 

(7,5 YR 4/3-2) dans sa partie supérieure, brun 
(10 YR 4/3) dans sa partie inférieure. Structure par- 
ticulaire fine, peu développée. Texture limono-sa- 
bleuse; quelques cailloux disposés à plat et graviers 
de schistes répartis dans l’ensemble de l'horizon; 
assez friable et frais. Enracinement décroissant avec 
la profondeur. Limite inférieure distincte et progres- 
sive. 
5 à 67 cm, B,/C: Horizon encore faiblement humi- 
fère, de couleur brun-jaunâtre (10 YR 5/4). Même 
texture que les horizons sus-jacents et structure un 
peu mieux développée: assez compact mais frais. 
Nombreux cailloux de schistes. 


67 cm et plus: Développement important des blocs de 
schistes verticaux entre lesquels s'insinue le matériel 
de l'horizon B,/C. 


b) Caractères analytiques (tableau 5). 


Le sol développé dans la partie supérieure de la 
pente, présente un profil du type A, AB, C. Les 


CR1 


em 


SC 


a b 
F6. 6. — Sol cryptopodzolique (C R 1) : 


2) schéma du profil, 
b) granulométrie. 


horizons organiques de texture limoneuse reposent 
sur un horizon de texture similaire qui devient pro- 
gressivement plus sableux au niveau de la roche 
mère. Le taux de matière organique très élevé 
(20,2 %) est encore important en profondeur (6,5 % 
en B./C). La valeur du rapport C/N de l’humus 
(14) permet de le classer parmi les moders. Les pH 
faibles dans l’horizon humifère (PH KC! : 3,1 en A) 
augmentent régulièrement dans les horizons miné- 
raux pour atteindre une valeur voisine de 4,4. Les 
taux de saturation très faibles dans l’ensemble du 
profil sont néanmoins plus élevés en surface et 
s’expliquent par une plus forte teneur en matière 
organique et en argile. 


L’abondance de la matière organique (dont le 
taux est encore de 7,2 % à 67 cm de profondeur), 
l'absence d’horizon d’accumulation de l'argile et des 
cations, le taux important d'aluminium et de fer 
libres dans tout le profil permettent de classer ce 
sol dans le groupe des sols cryptopodzoliques, sous- 
groupe humifère. 


Les données analytiques des profils C R 2, CR 3, 
CR 4 et C R 5 qui présentent globalement les 
mêmes caractères que C R 1 sont consignées en 
annexe. Dans le détail, elles montrent une variation 
régulière de la teneur en matière organique (22,5 à 
8,2 %) et une tendance à la mobilisation de l’alu- 
mine libre qui situent ces sols à la limite des sols 
cryptopodzoliques bruns. 


3. Les sols hydromorphes. 


Les sols CR6àCR 9 (fg. 4) qui s’échelonnent 
en bas de la pente, jusqu'à une zone marécageuse 
traversée par un ruisseau, présentent une pédogénèse 
dominée par les phénomènes d’hydromorphie. Si la 
dynamique de l'eau, du sol C R 6, s'effectue par 
circulation au niveau de l’horizon humifère, les sols 
CRS8etCR 9 sont caractérisés par la présence 
d’une nappe qui envahit tout le profil, rendant diffi- 
cile le prélèvement d'échantillons. Le profil C R 7, 
où le battement est plus limité a donc été pris 
comme exemple. 
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TABLEAU 4 
Données analytiques du profil CR 


ET 
DR A CO el pepe [wo Tr | 


TABLEAU 5 
Données analytiques du profil CR1 


ECRIRE 


a) Description du profil (fig. 7 a et b). 13 à 18 cm, A: Horizon franchement noir, très 


humifère présentant les mêmes caractères que A1. 
08 13ien, Au Horisonde couleur brun PSI LOI Limite inférieure soulignée par des débris de schistes 
très humifère, de texture limoneuse, de structure par- TETE 


ticulaire fine mal développée. Friable et très humide. 
Très bien exploité par les racines. Limite inférieure 
nette et régulière (couleur). 


18 à 40 cm, g: Horizon gris à blanc d'épaisseur varia- 
ble, de texture limoneuse et de structure peu visible. 
Compact, très humide et peu exploité par les racines. 
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ic. 7. 


— Sol hydromorphe de bas de pente (C R 7) 
a) schéma du profil, 
b) granulométrie. 


Nombreux cailloux de quartz et de schiste surtout 
localisés à la base de l'horizon. 


40 à 86 cm, Bg; : Horizon marmorisé typique, de tex- 
ture limono-argileuse et de structure grossièrement 
prismatique. Compact et humide. Racines sub-verti- 


cales soulignées par des traces d’oxydation. 

86cm et plus, Bg: Horizon à tendance grisâtre, de 
texture limoneuse et de même structure que Ba. 
Nombreux cailloux de schiste et de quartz en pro- 
fondeur. Niveau de la nappe à 90 cm en juillet. 


b) Caractères analytiques (tableau 6). 


Le profil du sol C R 7 est celui d’un pseudogley 
typique; l’humus de l'horizon de surface, très riche 
en matière organique (40,2 %) est un moder de 
rapport C/N de 20,71. Les pH, faibles en surface 
(pH KCI de 3,8) sont néanmoins plus élevés que 
dans les sols podzoliques décrits précédemment (ran- 
ker et sol cryptopodzolique humifère); ils s'élèvent 
dans les horizons hydromorphes et se stabilisent à 4 
au niveau de la nappe. 

La valeur relativement élevée de la capacité 
d’échange des horizons humifères est liée à la forte 
teneur en matière organique. La diminution de la 
valeur de T dans les horizons profonds explique le 
taux de saturation voisin de 65 % au niveau de la 
nappe car la somme des cations échangeables (S) 


TABLEAU 6 
Données analytiques du profil CRT 


FRACTIONS GRANULUMETRIQUES 


CEE 
Eos uses Pres pur pue | [wo Fr | 


40,2 | 20,19 | 0,975 | 20,7 
27,9 | 13,97 | 0.787 | 17,7 
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varie peu dans tout le profil. Dans ce sol, la dyna- 
mique de l'eau présente un caractère mixte : circu- 
lation de surface par l’horizon humifère et oscilla- 
tions de la nappe en profondeur. 


En résumé, l'étude de la station du Mont Cragou 
montre, pour une même roche mère, l'influence de 
la topographie sur le développement des sols; la 
toposéquence fait succéder aux rankers de sommet, 
les sols cryptopodzoliques humifères de mi-pente et 
les sols hydromorphes puis tourbeux de bas-fonds. 
Elle met en lumière l’apparente contradiction entre 
l'absence de différenciation morphologique des sols 


É 
< a 
te È 
ST Ses È 3 
SMMENNEN a l 8 
EDEN # ; Él 
TRI 2: ï o È 
N-NW 131 ñ TR2A Ê 
350m niet 1 È 
| AN TM 
1 * a 
1 
' 
1 
ï 
1 
ï 


Légende 


BR mie nuire 


Horizons à texture limoneuse 
300: = torizons enrichis en argile 


MK schistes et quartzites de Plougastel 


cryptopodzoliques (brunification) et leur nette évolu- 
tion chimique (teneurs importantes en sesquioxydes 
libres). 


B. LA STATION DE TRÉDUDON-LE MOINE (fig. 8). 


La station de Trédudon - Le Moine présente des 
caractères très proches de ceux du Mont Cragou: 
substratum identique constitué par les schistes et 
quartzites de Plougastel, topographie et exposition 
Sud comparables (fig. 4 et 8). Toutefois, certaines 


S-SE 


SOLS HYDROMORPHES À PSEUDOGLEY 
SOLS TOURBEUX 


TR4 


FIG. 8. — Coupe schématique de la pente de Trédudon-Le Moine montrant l'emplacement des fosses pédologiques étudiées et les 
différents types de sols. 
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particularités (développement de la lande xérophile 
à Vaccinium myrtillus et à Ulex europaeus, présen- 
ce de très fortes pentes qui atteignent 40 % et à la 
base desquelles s’accumulent des éboulis à très gros 
éléments) ont justifié une étude pédologique de cette 
station. 


Une prospection générale à la tarière complétée 
par l'étude de quatre fosses pédologiques a permis 
de mettre en évidence tous les types de sols déjà 
définis au Mont Cragou (rankers de sommet, sols 
cryptopodzoliques de pente, sols hydromorphes et 
sols tourbeux). Seules certaines conditions station- 
nelles particulières (forte pente de l'ordre de 40 % 
avec éboulis) permettent l'observation de sols à mor- 
phologie plus différenciée du type ocre podzolique. 


Le profil TR 2, représentatif de ce groupe a été 
choisi comme exemple. 
a) Description du profil (fig. 9 a et b). 


0 à 8 cm, A: Horizon très humifère, de couleur 
noire, de structure particulaire très peu développée. 


Très friable et aéré. Enracinement dense. Limite infé- 
rieure nette et régulière. 


8 à 15 cm, A:°: Horizon humifère de couleur noire 
(7,5 YR 2/2) de texture limono-sableuse et de struc- 
ture particulaire. Graviers de schistes et quartzites 
abondants. Enracinement dense. Limite inférieure ré- 
gulière, distincte. 

5 à 26/28 cm, A; : Horizon encore humifère, de cou- 
leur brun violacé (5 YR 2/2) avec taches plus vives 
(5 YR 3/3). Texture limono-sableuse et structure 


TR2 


b 


Fx6. 9. — Sol ocre podzolique (PR 2) : 
2) schéma du profil, 
b) granulométrie. 


TABLEAU 7 
Données analytiques du profil TR2 


COMPLEXE ABSO2BANT 


sr] 
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tendant à devenir moins lâche, très friable. Cailloux 
et graviers abondants. Limite régulière et progressive. 


26/28 à 50 cm, B,: Horizon de couleur brun rouge 
(5 YR 3/3), de texture limono-sableuse et de structure 
peu agrégée, friable. Nombreux cailloux et graviers 
parfois recouverts de matière organique. Limite régu- 
lière et progressive. 


50 à 75 cm, BC: Horizon de transition vers la roche 


mère, de texture limono-sableuse, à cailloux et gra- 
viers très abondants; passage progressif aux dalles 
de schistes et quartzites. 


b) Caractères analytiques (tableau 7). 


Les horizons humifères à moder-mor ont un C/N 
élevé (22 en Au) qui se maintient en profondeur 
(18 en Ass et A3). La matière organique est présente 
dans l’ensemble du profil. La texture est limono- 
sableuse dans tous les horizons. 


A côté des caractères d’acidité (pH KCI1 com- 
pris entre 3,4 et 4,3) et de l'extrême désaturation du 
complexe (V compris entre 1,3 et 3,6), le trait dis- 
tinctif de ce sol apparaît au niveau des sesquioxydes 
libres qui ont une concentration maximum dans 
l'horizon B, (AlLO: : 3,85 %, Fe:Os : 5,80 %). Ces 
données analytiques concourent à classer le sol 
TR2 parmi les sols podzolisés. Le caractère uni- 
forme limono-sableux de la texture et la pente forte 
favorisent la migration des sesquioxydes et de la 
matière organique. L'existence d’un «ventre» de 
FeO; et ALO; libres au niveau de l'horizon B, 
permet de le situer dans le groupe des sols ocres 
podzoliques. 


C. LA STATION DE LA MONTAGNE ST MICHEL 


Cette station qui a déjà fait l’objet d’études pédo- 
logiques antérieures (DUCHAUFOUR P., 1948; AUBERT 
G. 1956 et 1967) doit son originalité à des facteurs 
pédogénétiques très accusés : 

— une topographie accentuée : la Montagne St 
Michel est un des points culminants de la chaine des 
Monts d’Arrée (391 m). 

—— une roche mère constituée par du grès armo- 


ricain, extrêmement pauvre en cations (tableau 1). 
Sa fragmentation et son altération en général bien 
développée, conduisent à des formations meubles 
(blocs et sables limoneux) favorables au phénomène 
de lessivage. 

— un microclimat à pluviométrie très importante 
(fig. 2b) dont l’action s'exerce dans le même sens 
que les deux facteurs précédents. 

— une végétation comprenant une forte propor- 
tion d’éricacées (CLÉMENT B., GLOAGUEN J.C. et 
TourFET J., 1974; CLÉMENT B., 1978) génératrice 


d’humus brut acide à décomposition très lente. 


La combinaison de ces facteurs permet une évolu- 
tion de caractère podzolique, comme au Cragou et 
au Roc Trédudon, mais qui s'accompagne à la Mon- 
tagne St Michel d’une différenciation morphologique 
nettement plus marquée allant jusqu’au podzol hu- 
moferrugineux. 


Trois fosses pédologiques (BR1, BR>: et BR;) ont 
été creusées le long de la pente de la Montagne 
St Michel exposée à l'Est (fig. 10). De plus un 
profil (BR) situé près du lieu-dit la « Croix de Bot- 
meur » a été étudié en détail. 


1. Les sols cryptopodzoliques humifères (ranker 
cryptopodzolique). 


a) Description du profil BR 1 (fig. 11 a et b). 


Au-dessous d’une litière (A, — 12 cm) constituée 
de feuilles de fougères et de molinies présentant un 
début de décomposition dans sa partie inférieure : 

0 à 60 cm, A1, : Horizon humifère gras et humide de 
couleur noire (7,5 YR 2/0) emballant des cailloux 
et des blocs de grès armoricain, propres et peu alté- 
rés. Structure particulaire fine peu développée. Limite 
inférieure nette et irrégulière. 


60 à 70 cm, A»/A, : Horizon peu humifère de couleur 
grise. Faible infiltration de matière organique noire 
non adhérente aux cailloux. Développement impor- 
tant des graviers et petits cailloux. Horizon frais, 
très meuble, présentant des vides importants. Limite 
inférieure nette et peu régulière. 


70 à 88 cm, B,: Horizon très humifère de couleur 
noire, 5 YR 2/1. Matière organique faiblement agré- 
gée adhérente aux cailloux sous forme de revêtements 


210 J. ESTEOULE, J. GUYADER, A. JIGOREL 


MONTAGNE 
M-SW SÈ MICHEL. E-NE 
390. 
' 
n 
ï 
' 
' 
270 ' 
! 
' 
n 
' 
ï 
' 
pa SOLS PODZOLIQUES 
' 
BR2 ! 
' 
' 
Ancien chemin ! 
1 + SOLS HYDROMORPHES A PSEUDOGLEY 
ï 
ï 
BR3 
Légende 
s10. 
ER #orizons hurifères Route 
Horizons à texture Vmoneuse 
Horizons lessivés 
Fo [II] Horizons d'accumulation ferrique 
ES vorirons enrents en argite 
EX] horizons d'altératton et de cotluvionnement fin 
Schistes et quartzites de Plougastel 
Fi. 10. — Coupe schématique de la pente de la Montagne St-Michel montrant l'emplacement des fosses pédologiques étudiées 


et les différents types de sols. 


F16. 11. — Sol cryptopodzolique humifère (B R 1) : 
a) schéma du profil, 
b) granulométrie. 


épais et gras. Caïlloux et graviers très nombreux. 
Horizon humide à enracinement faible. Limite infé- 
rieure nette et régulière. 


88 cm et plus, C: Horizon d’altération du grès, gris 
brun à gris clair (10 YR 7/1), de texture limono- 
sableuse et sans structure définie. Infiltration diffuse 
de matière organique dans sa partie supérieure. 
Cailloux et graviers de grès très altérés, abondants. 
Enracinement nul. 


b) Caractères analytiques (tableau 8). 


La fraction minérale de la terre fine est surtout 
représentée par des limons (environ 50 %) et des 
sables (30 à 43 %). La matière organique des hori- 
zons de surface est un moder-mor de rapport C/N 
de 22; le C/N de lhumus de l'horizon B, d’accu- 
mulation est de 17,6. 
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TABLEAU 8 
Données analytiques du profil BR1 


FRACTIONS GRANULOETRIQUES 


Catstelnl 


La réaction du sol est très acide dans l’ensemble 
du profil (PH KCI compris entre 2,7 et 3,9) et le 
À pH voisin de 1 est en accord avec un taux de 
saturation faible (de 3,1 à 33,6 %). Le pourcentage 
de sesquioxydes libres le plus remarquable est celui 
de l'ALO; au niveau de l'horizon B, (1,79 %). 


La considération de ces caractères permet de clas- 
ser le profil BR 1 parmi les sois cryptopodzoliques 
humifères. Le taux d’ALO, libre traduit une évolu- 
tion chimique de type podzolique et le début de dif- 
férenciation morphologique est souligné par la pré- 
sence d’un horizon A;»/A> plus pauvre en matière 
organique. 


2. LES PODZOLS. 


a) Description du profil BR 4 (fg. 12 a et b). 


Le profil BR 4 a été décrit près de la carrière de 
Croix Cassée (Botmeur) qui exploite la formation 


BCE 
Cwep cos fous [on | [wo Pr | 


SESQUIOXYDES LIBRES 


FiG. 12. — Podzol humo-ferrugineux (B R 4) : 
a) schéma du profil, 
b) granulométrie. 


des grès armoricains. Il est établi au milieu d’une 
pente de 20 % sur les formations d’altération rema- 
niées du grès. La végétation est constituée par une 
Jande mésophile à Erica ciliaris, Ulex galii et Molinia 


caerulea. 
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Sous une litière mince de feuilles de molinies et de 
fougères : 


0 à 10cm, A;;: Horizon très humifère de couleur 
noire (7,5 YR 2/0), de structure particulaire à ten- 
dance grumeleuse fine peu développée et de texture 
sablo-limoneuse. Nombreux grains de quartz lavés. 
Enracinement dense. Limite inférieure progressive 
marquée par l'apparition de cailloux de grès colorés 
par la matière organique. 


0 à 32 cm, A3: Horizon humifère de couleur gris 
foncé, 10 YR 4/1. Mêmes caractères que ceux de 
l'horizon A, mais proportion de cailloux plus impor- 
tante. Enracinement moins développé. Limite infé- 
rieure progressive et régulière. 

32 à 63cm, A:: Horizon de couleur gris-rosâtre (7,5 
YR 6/2) à plages blanchies dans sa partie supérieure 
(10 YR 6/2). Structure particulaire, friable et texture 
sablo-limoneuse. Infiltrations irrégulières de matière 
organique noire entre les blocs de grès et les graviers. 
Peu exploité par les racines. Limite inférieure nette 
et irrégulière. 

2 à 82 cm, B,: Horizon humifère d’accumulation de 
couleur brune (7,5 YR 3/2) de texture limono- 


sableuse et de structure particulaire très friable. Blocs, 
graviers et sables abondants enrobés par la matière 
organique. Circulation d'eau latérale importante. Peu 
de racines. Limite inférieure très nette et onduleuse. 


82 à 90 cm, B4: Horizon d’accumulation de couleur 
brun rouge (7,5 YR 5/6) de texture sablo-limoneuse 
et de structure particulaire. Blocs et graviers abon- 
dants. La partie supérieure de l'horizon est soulignée 
par un dépôt ferrugineux concrétionné sous forme 
de taches et de bandes superposées de couleur très 
vive: les graviers de grès sont imprégnés d'oxyde de 
fer. Limite inférieure progressive et onduleuse. 

90 cm et plus, C : Horizon constitué par des colluvions 
gréseuses altérées, de couleur jaune pâle (10 YR 7/5), 
de texture sablo-limoneuse. Cailloux et graviers très 
abondants. 


b) Caractères analytiques (tableau 9). 


Le sol BR 4 présente le profil type des podzols 
humo-ferrugineux : Sous l'horizon de surface très 
riche en matière organique (25 %) constitué par un 
mor de rapport C/N égal à 32, se situe un horizon 


TABLEAU 9 
Données analytiques du profil BR4 


MATIERES ORGANIQUES 


Ctulule |. 
3. 


COMPLEXE ABSORBANT. 


Ccsfus [on | 


SESQUIOXYDES LIBRES 


Cu] Penn x Jr «| 
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A: blanchi par places, puis un B; et enfin un B4 
concrétionné à sa partie supérieure et riche en ses- 
quioxydes libres (6,53 % en Fe:O; et 2,12 % en 
Al:O, libres). L’analyse granulométrique de la terre 
fine montre le caractère général sablo-limoneux des 
différents horizons avec une nette prépondérance des 
sables fins (entre 41 % et 50 %). La forte acidité 
(PH KCI compris entre 2,9 et 4,2), l'importance des 
sesquioxydes libres et le faible taux de saturation 
confirme le caractère podzolique de ce profil. 


En résumé, les profils (BR 1 et BR 4) illustrent 
les deux termes extrêmes de la séquence des sols 
développés sur la pente de la Montagne St Michel. 
Entre ces deux extrêmes se situent des sols (BR 2 
et BR 3) à tendance podzolique montrant une in- 
fluence plus ou moins marquée de l’hydromorphie 
(fig. 10). Les données analytiques de ces sols sont 
consignées en annexe. 


CONCLUSIONS 


L'étude des sols de lande de la région des Monts 
d’Arrée a permis de mettre en évidence à côté des 
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rankers de sommet, différents sols de la séquence 
podzolique : 

— les sols cryptopodzoliques humifères (BR 1) 

— les sols cryptopodzoliques bruns (CR 1) 

— les sols ocre-podzoliques (TR 2) 

— les podzols humo-ferrugineux (BR 4). 

De plus, l'empreinte de l’hydromorphie peut se 
marquer indifféremment sur ces types de sols. Les 
sols définis dans cette séquence apparaissent plus 
évolués que ceux étudiés dans des régions littorales 
(Cap Fréhel) ou continentales (Paimpont). En dépit 
du caractère commun acidifiant de la végétation, 
l'évolution podzolique marquée des sols de la Mon- 
tagne d’Arrée s'explique par des facteurs multiples 
spécifiques des différentes stations comme le rappelle 
le tableau 10. 

Au Mont Cragou l’action conjuguée de la plu- 
viométrie élevée, du relief accusé et de la texture 
limono-sableuse des sols établis sur schiste et quart- 
zite ne permet qu’un lessivage modéré qui aboutit 
au développement de sols cryptopodzoliques bruns. 

À Trédudon - Le Moine, en plus des facteurs 
précédemment évoqués, s'ajoute l'influence de la 


TABLEAU 10 
Relation entre les différents facteurs de la pédogénèse et la nature des sols de lande 


Texture moyenne 
Stations Pluviométrie| Topographie Nature de la roche des Sols les plus 
(pente) mère horizons profonds représentés 
nee faible daibte DA (Her sabteuse Rankers 
(£ande tittonate) grossier 
ne DR RS RER 


[um [ml «| 
forte 
Trédudon et localement 
très forte 


schistes et Sols eryptopodzoliques] 
limono-s ab leuse 
quartzites 


Sols ceryptopodzoliques| 
bruns et 
ocres podzoliques 


schistes et 
quartzites limono-sableuse 


Sols eryptopodzolique: 


sablo-limoneuse | inigeres et Podzols 
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pente, localement très forte (40 %) qui explique le 
caractère, plus évolué de certains sols du type ocre- 
podzolique. 

A Brasparts, le relief plus accusé que celui de la 
Montagne d’Arrée lié à une très forte pluviométrie, 
facilite un lessivage vertical et oblique important, 
accentué par la texture plus grossière des sols établis 
sur le grès armoricain, Ces facteurs permettent de 
dépasser le stade de l’évolution cryptopodzolique 
pour atteindre celui du podzol typique bien déve- 
loppé. La différenciation morphologique prolonge 
dans cette station l’évolution chimique observée dans 
la majeure partie des sols de la région des Monts- 
d’Arrée. 
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ANNEXE 1 
Données analytiques des profils CR 2, CR 3, CR 4, CR 5, CR 6 et CR9 


Données analytiques du profil CR 2 


FRACTIONS GRANULOHETRIQUES MATIÈRES ORGANIQUES 


Données analytiques du profil CR 3 
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CR4 


Peu Lu pe La [up [el 
6,95 0,550 12,6 
0,85 0,060 13,5 


ŒRAa-1 13,9 
cR4&-2 17 
ŒR4:3 
ŒR4-4 
4-5 5 
Données analytiques du profil CR 4 


Données analytiques du profil CR € 
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Données analytiques du profil CR 6 


FRACTIONS. GRAHULOHE TRIQUES MATIÈRES ORGANIQUES 


Ca Tu Pouf os [ss] [ms cs Tous Fon | 


47,4 | 23,70 | 1,056 | 22,4 
76,2 | 38,11 | 1.009 | 37,7 


Données analytiques du profil CR 9 
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ANNEXE 2 


Données analytiques des profils TR 1 et TR3 


FRACTIONS GRAHULOHETRIQUES HATIERES ORGAHIQUES 


TR1- 
TR1- 
TR1- 
TRI- 


w = & nn » 


TR1- 


TRI 
TRI 
TR1 
TRI 
TRI 


' 


CS 


Données: analytiques du profil TR 1 


FRACTIONS GRANULOHETRIQUES MATIÈRES. ORGANIQUES. 


TR 3 
TR3 
TR 3. 
TR3 
TR3 


TR3 
TR 3 
TR3 
TR3 
TR3 


Données analytiques du profil TR 3 
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ANNEXE 3 
Données analytiques des profils BR 2 et BR3 


FRACTIONS GRANULOMETRIQUES 


MATIÈRES ORGANIQUES 


ESRI 


Données analytiques du profil BR 2 


MATIÈRES ORGANIQUES 


Celui. 


26,65 | 1,050 | 25,5 


1,93 | 0,180 | 11,0 


FRACTIONS GRANULOHETRIQUES 


BR3-1 
BR 3-2 
BR 3-3 
BR 3-4 


Cross [re = 


BR 3 
BR 3 
ER 3 
8R 3 


= w nm 


Données analytiques du profil BR 3 
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Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 221-232. 


SOME RELATIONSHIPS BETWEEN SOIL, CLIMATE, 
STANDING CROP AND ORGANIC MATTER ACCUMULATION WITHIN 
A RANGE OF CALLUNA HEATHLANDS IN BRITAIN 


ë by S.B. CHAPMAN and R.T. CLARKE 


Institute of Terrestrial Ecology, Furzebrook Research Station, 
Wareham, Dorset, England 


SUMMARY 


1. The background literature concerning production 
studies on British heathlands are outlined and used 
to show that present knowledge tends to be detailed, 
but about only a few sites. 


2. The present paper examines available and compara- 
ble data that relate to standing crop, litter accumu- 
lation, soil nutrients and climate from a range of 
British heathlands. 


3. The use of principal component analysis justifies the 
division of British Calluna vulgaris dominated heath- 
lands into two major groups. 

a) Southern lowland heaths — characterised by hig- 
her temperature, lower rainfall and lower soil nu- 
trient conditions. 
b) Upland heaths — characterised by lower tem- 
peratures, higher rainfall and generally higher nu- 
trient status soils. 


4. Regression analysis provides predictive equations 
for the weight of above ground standing crop and 
allows predicted curves of standing crop in relation 
to age from three sites to be compared with each 
other and with observed field data. 


5. Observed levels of litter accumulation are compa- 
red by means of simple models. 


6. The results of comparisons between different heath- 
land sites, demonstrate problems and suggest para- 
meters that should be considered in any future 
comparative study of Calluna heathland. 


1. — INTRODUCTION 


Present knowledge concerning primary production 
by British heathlands has developed from separate 
studies by individuals and organisations in different 
parts of the British Isles. The early work and in- 
fluence of people such as W.H. PEARSALL and AS. 
WATT (1955) had obvious effects upon the later 
study of production processes on British heathlands 
and moorlands. The close links between heath and 
peatland communities and the studies on the chemis- 
try of mire systems by workers such as Sôrs (1950), 
MATTSON & KOULTER-ANDERSON (1954), MATTSON 
et al (1944), and work on the chemistry of rainfall 
by GorEHAM (1958) and others provided a back- 
ground for the studies of heathland production, nu- 
trient budgets and the effects of burning that were 
developing in the early 1950’s. The Unit of Grouse 
and Moorland Ecology was formed in 1956 and 
originally based upon Aberdeen University with its 
background of Scottish moorland ecology. This 
research unit was later incorporated into the Nature 
Conservancy for Scotland’s Range Ecology Unit and 
produced results that include the heathland produc- 
tion studies by MILLER (1979), MILLER and WaAT- 
son (1978). Other work at the University of Aber- 
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deen resulted in papers by SUMMERS (1978), Bar- 
CLAY-EsTRUP (1970) and many others dealing with 
related topics. Additional work upon heather produc- 
tion in Scotland was initiated with the foundation 
of the Hill Farm Research Organisation in 1954 
(GRANT, 1971, GRANT & HUNTER, 1966) and by the 
Macaulay Institute for Soil Science (ROBERTSON & 
Davies, 1965). The Nature Conservancy acquired 
the Moorhouse National Nature Reserve in 1952 
which has since been the site for many moorland 
ecological studies and was selected as a main IBP 
study site in 1964 leading to papers such as those 
by ForREsT (1971), FORREST & SMITH (1975), 
CrisP (1966), CLyMo (1978), CLyMo & REDDAWAY 
(1972), GRACE & WooLHousE (1974), GRACE & 
Marks (1978) and others. The IBP studies at Moor- 
house and other British heathland sites have been 
described in a series of papers delivered at a Sym- 
posium organised by the British Ecological Society 
in 1973 (HEAL and PERKINS, 1978). The establish- 
ment of a research station at Furzebrook in the 
south of England by the Nature Conservancy in 
1954 led to subsequent research into plant and ani- 
mal populations on the Dorset heathlands that in- 
clude the production studies by CHAPMAN et al 
(1975 a, b). 


This pattern of development of ecological work 
upon heathlands in Britain has led to a fairly detai- 
led picture being available from a number of indivi- 
dual sites. The work at these different sites had 
rather different basic objectives that included the 
effects of sheep grazing, studies of grouse popula- 
tions, conservation or basic ecological research with 
the result that comparisons between the various stu- 
dies are often difficult to make, and that we still 
have a number of serious gaps in our basic infor- 
mation upon levels of production by Calluna vulga- 
ris. Not the least of these being information upon 
root production. A recent paper (CHAPMAN, 1979) 
has made preliminary estimates of root production 
and therefore total net production from lowland 
heathland in Dorset. 


It is against this background of detailed know- 
ledge from a few individual sites and areas that the 


present paper examines data regarding standing 
crop, litter, soil nutrients and climate from a wider 
range of British Calluna heathland sites. 


The problems in making comparisons of standing 
crop and production from different sites of different 
ages have been described by GIMINGHAM, CHAPMAN 
and WEBB (1979). In that paper the available data 
relating standing crop to the age of the heathland 
were presented (Fig. 14.20), and the point was 
made that apparently similar growth curves from 
very different areas such as Kerloch (MILLER, 1979) 
and Dorset (CHAPMAN et al, 1975 a) may be the 


FiG. 1. — Location of sites, for key to site numbers see 
table 1. 


A RANGE OF CALLUNA HEATHLANDS IN BRITAIN 


result of an interaction between soil and climate. 
This present paper looks at the available data in 
greater detail and examines the standing crop and 
litter accumulation against a background of soil 
nutrition and climate. 


2. — SITES 


The data from sites that are used in this paper 
are from published work by ROBERTSON & DAVIES 
(1965), Mizcer (1979), CHAPMAN (1967), GIMIN- 
GHAM, CHAPMAN and WEBB (1979), and additional 
information provided by these authors. The selection 
of sites has been governed by the availability of com- 
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parable data. Thus many sites from Wales and cen- 
tral England are not represented and this fact must 
be taken into account when interpreting the results. 
The location of the sampling sites are shown in 
Fig 1 and other features summarised in Table 1. 


— METHODS 


The methods of data collection used in this paper 
have been described in previous publications (Ro- 
BERTSON & DAVIES, 1965; MiLLEr, 1979). The 
previously unpublished data (Table 1) were collected 
and analysed according to the methods described 
by CHAPMAN (1967, 1970) and CHaAPpMAN ef al 
(975 a, b). 


TABLE 1 
Location and details of Calluna heathland sites used in analyses. 


te ? at Grid [Attitude |}, D. lean can 
Ne Site Name ie Gr) [Rata | mu | AprAue Vegetation Souree of Data 
Temp (©) | Temp CC) 
1 | Cavenham Heath, W. Suffolk s2nssmo | 18 | 604 93 133 | Aimost pure Catluna 
2 | Lakenheath Warren, W, Sufrolk s2r16o810 | 24 | 615 93 133 | Almost pure Calluna 
3,4 | Westieton Heath, E. Suffolk. 62456698 | 15 | 584 96 132 | Almost pure Calluna 
5 | Woodbury Common, Devon 30/030871 | 168 | 864 96 127 | Calluna dominant with Erica cinerea 
& Ulex galli 
6,7 | Stoke Pero Common, Exmoor, Somerset| 21/870417 | 488 | 1803 75 105 | Calluna dominant with Vaccinum 
myrillus 
8 | Chatacombe Down, Dartmoor, Devon |20/692807 | 427 | 2032 80 110 | Calluna dominant with Erica cinerea 
Molinia and Agrostis seracea 
9 | YesTor, Dartmoor, Devon 20/8400 | 540 | 1778 73 103 | Calluna dominant with Vaccimum | Chapman (Umpubh) 
myrtilus Gimingham er al (1979) 
10: | Bhékdown Dartmoor, Devon 20/584923 | 396 | 1 524 82 112 | Catluna dominant with 
11 | Penhallow Moor, Cornwall 10/831549 | 91 | 1016 | 104 129 | Calluna dominant vith Ulex galli 
12 | Chapel Porth, Cornwall 10/697494 | 61 | 940 | 107 13.1 | Cattuna dominant with Ulex galli & 
Erica cinerea 
13 | Ashley Walk, New Forest, Hants auposisa | 107 | 889 97 130 | Calluna dominant with £. retralix & 
Molinia 
14 | Beautieu Road, New Forest, Hants 4173430609 | 30 | 838 | 103 13.5 | Calluna dominant with Erica 
tretalix & Molinia 
15. | Picket Post, New Forest, Hants a17196068 | 95 | 889 98 131 | Calluna dominant with # 
& Molinia caerulea 
16,19 | Hartland Moor, Dorset 30743852 | 15 | 864 | 105 136 | Calluna dominant with Eriez cinerea 
Ulex minor & Agrostis setacea Chapman (1967) 
17,18 | Morden, Decoy Heath, Dorset 30913917 | 15 | 840 | 104 136 | Calluna dominant with Erica cimerea | Chapman er al (1975 a) 
3 Ulex minor & Agrostis setacea 
2075 | Kerioch Moor, Kineardie 3777090 [140170 | 1040 73 104 | Calluna dominant with Erica tetralis, | Miller (Pers comm & 1970) 
£. cinerea & Trichophorum cespitosum 
23,25 | Bnchland Moor, Northumberland 350653 | 305 | 864 Es 103 | Aimost pure Calluna 
26:27 | North Cairn O' Mount, Kincardine 37/6482 | 274 | 1168 65 9.7 | Aimost pure Calluna Robertson & Davies (1965) 
28,29 | Polworth Moss, Bervick 367151 | 213 | 813 71 105 | Aimost pure Calluna 
30,31 | Listonshiels, Midiothian 361361 | 305 | 1016 65 100 | Almost pure Culluna 


(1) Derived from Average Annual Rainfall Map (1916-1950) published Ordnance Survey 1967. Scale 1/625000. 
{2) Derived from maps published in Climatological Atlas of the British Ises (1952) HMSO, London. 
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In all cases the above ground standing crop was 
sampled from a series of 50 X 50 cm quadrats and 
soil samples were taken such that they were repre- 
sentative of the root zone (15-20 cms). No estimates 
of litter accumulation were available from the Ker- 
loch sites. 


Estimates of mean annual rainfall for each site 
were obtained from the 1/625 000 map of average 
early rainfall for the period 1916-1950 published 
by the Ordnance Survey (1967). Estimates of tem- 
perature were derived from the Climatological Atlas 
of the British Isles (1952) and corrected for altitude 
assuming a lapse rate of 0.61 °C per 100 metres. 
Whilst actual temperature and rainfall data were 
available for some sites this was not used, it being 
more satisfactory to use data from a single source 
for all the sites. Estimates were made of both mean 
annual and mean April to August temperatures, the 
latter approximating to the growing period of Callu- 
na in Britain. 

The data file upon which the subsequent statis- 
tical analyses were made contained the following 
variables: 


Age of vegetation in years since being burnt. 
Extractable Calcium 

Extractable Magnesium 
Extractable Potassium 


1, 

2, 

3, 

4, Within the root zone 
5, Extractable Phosphorus 

6, 

7 

8, 


kg hat 
Total Nitrogen 
Altitude in metres 
Mean annual rainfall in mm. 
9, Mean April - August temperature in °C. 
10, Mean annual temperature in °C. 
11, Above ground standing crop. 
12, Litter accumulation. 
13, Calcium 
14, Magnesium 
15, Potassium 
16, Phosphorus 
17, Nitrogen 
18, Estimated value of litter decay constant “ k”. 


content of the litter layer 
mg % DW 
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4. — RESULTS AND DISCUSSION 


a) PRINCIPAL COMPONENT ANALYSIS. 


It has been suggested (GIMINGHAM, CHAPMAN and 
WegB, 1979; MizLer, 1979) that apparent simila- 
rities and differences between the standing crop 
growth curves from different heathland areas may 
be due to an interaction of soil and climatic factors. 
À principal component analysis based upon mean 
April-August temperature, mean annual rainfall and 
a set of five extractable nutrient analyses from the 
root zone of the soil profile is presented in figs 2 
and 3. The locations of the individual heath sites 
are plotted in relation to the first three principal 
components which account for 85.15 % of the total 
variation. Projections of the original variables are 
also shown upon the diagrams. The relative angles 
between these projections are measures of the cor- 
relation between the individual variables. Thus it 
can be seen that there is a degree of positive cor- 
relation between rainfall and the soil nutrient va- 
riables, but that temperature tends to be negatively 
correlated with the other variables. The clustering of 
the sites upon the plot of components I and II shows 
a separation into three groups. 


1. Southern lowland heaths — characterised by 
higher temperature, lower rainfall and lower 
soil nutrient conditions. 


2. Upland heaths — characterised by lower tem- 
peratures, higher rainfall and generally higher 
nutrient status soils. 


3. Residual heath sites — generally characterised 
by higher nutrient soil conditions, especially 
calcium and magnesium. 


It is of interest that the separation of these groups 
based upon components I and IL (fig. 2) does not 
distinguish between northern and southern upland 
sites. However the plot of components I and III (fig. 
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3) shows a separation between the southern (Exmoor 
and Dartmoor) sites and the remaining northern sites 
in Scotland. The principal component analysis, 
which does not include altitude as one of the original 
variables, produces a separation of the sites and 
lends support to the division of British heathland 
sites into two main groups differing in terms of soil 
and climate. 


b) REGRESSION ANALYSIS. 


It is possible to examine the standing crop, soil 
and climate data and try to relate the performance 
of the vegetation at different sites to particular 
variables. A number of simple regression models 
have been considered when attempting to relate the 
weight of the above ground standing crop to its age, 
level of soil nutrients and climate at different heath- 
land sites. 


The simplest model that can be considered is a 
linear regression of the type : 


S\="a, + x + avi Fa +..." AnVn (1) 


where S — standing crop 
x = age in years 
soil or climatic variable 
= regression coefficient of v; 
€ = regression coefficient of age. 


This simple model assumes that each of the varia- 
bles has a single additive effect. This results in the 
unrealistic assumption that one particular soil nu- 
trient has the same effect upon the standing crop 
whether the vegetation is one or twenty years old, 
and whatever the value of the other soil or climatic 
variables. 

A second and possibly more realistic model is 
represented by : 


SV nee GnVn (22) 


This model assumes that the annual rate of increase 
in the standing crop (S/x) is independent of age 
but varies as a linear function of the soil and clima- 


tic variables. Equation 2 can be written in the equi- 
valent form: 


SA EVE... Gin) (22) 


which states that the standing crop (S) is a linear 
function of age modified by a multiplicative effect 
of a linear combination of other variables. As the 
sites in this study have been restricted to those less 
than about 20 years of age the assumption of linea- 
rity with age may not be too unrealistic despite the 
fact that non-linear regressions such as Gompertz or 
logistic curves may give better fit over a wider range 
of ages (CHAPMAN et al, 1975 a; MILLER, 1979). 


À variant of this multiplicative model that does 
not assume linearity is given by : 


Some Va (3) 
which can also be written in the alternate form: 


log S — log & + c log x + & log v1 + @ log vs + 
PO IE Re + 4 log vs (3 a) 


This model assumes that standing crop is a func- 
tion of age (linear if c — 1) that is modified by a 
multiplicative effect of site variables each having an 
effect upon S that is dependent upon the value of the 
regression coefficient (a) (linear if a — 1, decreasing 
if a < 1 and increasing if a > 1). This model will 
also more adequately satisfy the assumptions of 
homogeneity of variance in the multiple regression. 


When all the variables considered are used in 
calculating a regression of this form (equ. 3a) it 
can be seen (table 2) that as expected, age is by far 
the most significant variable in a regression equa- 
tion that accounts for some 82 % of the total varia- 
tion. 

A regression equation based upon age, mean April 
—August temperature, mean annual rainfall, soil po- 
tassium and soil magnesium which produced the 
minimum error mean square value (table 3) has 
been used to examine the age series that are avai- 
lable from Dartmoor, Kerloch and Dorset. This 
regression is highly signifificant (prob < 0.1 %) ac- 
counting for 81 % of the variation in logarithm of 
the standing crop. When the mean values of the 
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TABLE 2 
Regression analysis of heathland site data including all 
the variables considered. 


Dependent variable Log standing crop 


R squared = 824 R = 907 
Regresson | S- dev.0f | Students 
Variable e ne |regression | Tith 
efficient | coefficient| 21 D.F. 
log Calcium 1024 1567 65 
log Magnesium —3355 2005 1.67 
log Potassium 3738 2271 | 164 
log Phosphorus 0982 1081 90 
log Nitrogen —1836 2266 81 
log Altitude —0072 1719 04 
log Rainfall 8538 4822 | 177 
log Temperature*|  1.1040 11807 93 
log Age 7741 4127 | 686 
Constant term (Intercept) = — 2.6162 
Sumof | Mean 
Regression 9 131827 | 14647 | 10.94 
Error 21 28097 | 1337 
Total 30 15.9924 
* Mean April August temperature 
TABLE 3 


Regression analysis of heathland site data including the 
variables that produced the minimum value error mean 


square. 
Dependent variable Log standing crop 
R squared = .814 R = .902 
; Regression | S-dev.of | Students 
Variable casriane | régression | T with 
coefficient| 25 D.F. 
log Magnesium —2207 1154 191 
log Potassium 2995 1322 226 
log Rainfall 6083 2800 217 
log Temperature* | __1.2804 8041 1.59 
[rer Age 1479 1001 7.46 


Constant term (Intercept) = — 2.3271 


= 

DE. Sum of 

squares 

Regression 0: 13.0202 

Error 25 2.9722 

Total 30 15.9924 
L 


* Mean April- August temperature. 


particular site variables are included in this mini- 
mum error mean square regression (table 3) and 
the plots of age sequences examined (figs 4-6) it 
can be seen that for Dartmoor and Dorset the 
predicted curves appear to give an adequate fit to 
the field observations. In the case of Kerloch how- 
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Fi. 4. — The weight of above ground standing crop of Dartmoor 
heathland in erlation to the age of the vegetation since being 
burnt. The individual points denote field determinations (with 
95 % confidence limits). The solid line indicates the standing 
crop predicted by the minimum error mean square regression 
(dotted lines denote 95% confidence limits of the regression 
line). Determinations surrounded by circles indicate points used 
in regression analysis. 
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Dorset heathlands in relation to the age of the vegetation since 
burning. For explanation see figure 4. 


ever, the regression equation appears to over-esti- 
mate the standing crop, although the 95% con- 
fidence limits of the regression line and field de- 
terminations overlap. It was felt that the effects of 
grazing, which were ignored in the regression ana- 
lysis, might have had some effect upon the standing 
crop, but examination of the residual errors showed 
no relationship with grazed or ungrazed sites. The 
predicted growth curve for Dartmoor supports the 
casual observation that this is where some of the 
most rapidly growing stands of Calluna occur in 
Britain, these high rates being the result of relati- 
vely high growing season temperatures combined 
with relatively high soil nutrient values. It seems 
therefore that a simple regression model can des- 
cribe an age series of Calluna up to an age of about 
20 years but clearly if predictions of steady state or 
degenerate phase standing crops are to be made then 
some assymptotic model must be developed. Before 
such an exercise can be attempted it would be wise 
to test the existing simple model upon further inde- 
pendent site data and to obtain considerably more 
data from a wider range of sites and ages. 

The regression model used (table 3) suggests 
positive relationships between the weight of the 
above ground standing crop and age, temperature 
rainfall and extractable soil potassium. Whilst the 
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positive relationships are not surprising the positive 
relationship with rainfall contrasts with a negative 
relationship found by Mizcer (1979) from his 
work at Kerloch Moor. The result obtained in the 
present study reflects an overall relationship from 
a number of sites throughout Britain where soil 
moisture can be a limiting factor at some sites, 
whilst that of Miller reflects the relationship from a 
single site where soil moisture would seem to be 
only rarely in short supply. 


The negative relationship between the weight of 
the above ground standing crop and extractable soil 
magnésium probably indicates more a need for a 
greater number of samples from a wider geographi- 
cal range of heathland sites throughout Britain than 
a possible toxic effect of magnesium. Variables 
included in a predictive equation may not bear sim- 
ple correlations with the dependent variable, their 
significance in the equation being the result of joint 
correlations with a series of other variables. In the 
present case the correlation between soil magnesium 
and standing crop is not significant at the 10 % 
level although it does contribute to the regression 
equation at a 10 % level of significance. The in- 
corporation of additional sites in the regression 


TABLE 4 
Regression analysis of southern heathland sites 
(sites 1-19 inclusive) 


Dependent variable 
R squared = .852 


Log standing crop 
R=.923 


S. dev. of | Student's 


Variable Reson |régression | T with 
coefficient | 15 D.F. 
log Age 7487 0906 | 825 
log Phosphorus 1898 0704 | 2,69 
log Rainfall 4508 1363 | 330 


Constant term (Intercept) = 2.0938 


DE. Sum of Mean F 
squares | square 
Regression 5 4.5688 1.5229 |28.86 
Error 15 .71914 05276 
Total 18 5.3603 
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analysis may alter the relative importance of parti- 
cular variables in the predictive equation, for instance 
the best equation for the southern British sites (site 
nos. 1-19 inclusive) in the existing data involves 
only age, extractable soil phosphorus and rainfall, 
temperature and magnesium no longer being signi- 
ficant (table 4). 


The present regression analysis has been based 
upon above ground standing crop as the dependent 
variable, however nutrient and climatic factors may 
be expected to be more directly related to total 
production. Whilst it is valid to try and produce a 
predictive model for above ground standing crop it 
could be dangerous to try and interpret the results 
too closely in terms of production. Such inter- 
pretation must assume a constant proportional effect 
of grazing, root and litter production. 


c) LITTER ACCUMULATION. 


The difficulties that arise when trying to compare 
standing crops of heather at sites of different ages 
have already been mentioned, but the difficulties are 
even greater when one tries to compare the amounts 
of litter accumulation. Litter accumulation is What 
remains after a period of years during which the 
two processes of litter production and decomposition 
have taken place. In older aged stands of heather 
the situation is further complicated by the invasion 
of the litter layer by roots (CHAPMAN er al, 1975 b). 
This development of roots really only becomes signi- 
ficant at ages greater than about 15 to 20 years and 
can be ignored in the following discussion. When 
one only has information about litter accumulation 
and standing crop for a site at one particular age 
it is necessary to make assumptions before any 
analysis of the data can be made. As long as the 
assumptions are based upon some degree of fact 
and the interpretation of the data is not taken too 
far such an exercise can produce useful results, and 
ideas: 


It is possible to obtain a relatively simple estimate 


of the total litter produced by heathland vegetation 
over a period of years if it is assumed that: 


1. The rate of increase in the standing crop re- 
mains constant over the period under consi- 
deration. Thus given the standing crop $, 
at year # the standing crop at year i = Si. 
Sir (G/n) Where = LE" n. 

2. Litter production can be regarded as a con- 
stand proportion (P) of the standing crop (S). 
i.e. The litter production in year à = Li = P.S; 
Where ii 17 n. 

Then after a period of n years 
Total Litter production = L. 
n NT a +1) 
Hd mn es 
ei ENT 2 


3. If a constant proportion (k) of the litter is lost 
each year litter accumulation (LA) after # 
years will be given by the equation 


DA, = Li (1H) "+ L, (1 =k)T? 
PE 1, (-H+L, 
Ni 


From the limited data available relating litter 
production to standing crop (GIMINGHAM, CHAPMAN 
and WEBB, 1979) it seems that annual litter pro- 
duction is about 15 % of the above ground standing 
crop. The estimates of annual litter production (L:) 
and the actual values of litter accumulation (LA,) 
measured in the field can be used to obtain a best 
estimate of k (table 5) by iteration and this value 
used to give some indication of relative rates of 
decomposition in the litter layer. In view of the 
assumptions made, and the fact that the estimate of 
P — 15 % needs testing on a greater range of sites, 
it would be unwise to make anything but the most 
general of deductions from the data. However exa- 
mination of the results suggests that of the variables 
considered rainfall (i.e. moisture conditions) are 
significantly (p < 0.05) correlated with the decay 
constant (table 6). Mean annual temperature sur- 
prisingly does not appear significant. A number of 
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TABLE 5 
The age, above ground standing crop and litter accu- 
mulation from heathland sites in Britain with estimated 
values of total litter production and the annual frac- 
tional loss constant (k). 


Above ground g . Estimated total 
Site es standing crop te Fi Litter production k 
e @m2) = à @m°?) 
Cavenham Hearth 10 1558 1038 1285 0.07 
Lakenheath Warren 10 1942 1286 1602 0.08 
Westleton Heath 23 1324 1309 2383 0.10 
Woodbury Common 8 1175 255 793 0.64 
Stoke Pero Common 7 1273 240 763 0.76 
Stoke Pero Common 20 2216 412 3490 0.80 
Chalacombe 16 3046 936 3884 0.45 
Yes Tor 10 2047 837 1689 0.27 
Blackdown 10 1740 282 1436 0.98 
Penhallow 24 1804 1593 3383 0.12 
Chapel Porth 20 2910 1929 4583 0.17 
Ashley Walk 11 1147 289 1032 0.55 
Beaulieu Road 15 1261 202 1513 0.93 
Picket Post 9 1342 462 1007 0.35 
Morden 20 2357 1267 3712 0.23 
Morden 8 868 416 586 0.16 
Hartland Moor 12 1428 653 1392 025 
Blanchland 5 1287 537 579 0.06 
North Cairn O'Mount 8 1100 438 743 0.25 
Polvorth Moss 8 923 420 623 0.18 
Listonshiels 8 1337 345 902 051 
[a 
TABLE 6 relationship with the chemical composition of the 


Partial correlation coefficients (r) between estimated 
decay rates (k) and site variables. 


Age 265 
Altitude —308 
Rainfall 532* 
Mean Annual temperature —400 
Litter Ca 532* 
Litter Me —596** 
Litter k 158 
Litter P 156 
Litter N =502* 
dfil 

* prob < 0.05 

** prob < 0.01 


methods of computing a biologically more meaning- 
ful mean temperature were tried but had little if any 
effect upon the result. There appears to be some 


litter but the information available relates to the 
composition of the litter that remains (ie. after 
decomposition has been taking place) and it is most 
likely that it is the chemical composition of the 
standing dead or fresh litter material that is more 
important in affecting the initial and most significant 
rates of decomposition. The composition of fresh 
litter can be very different even from that collected 
in litter traps on the soil surface (CHAPMAN et al, 
1975 b). 


5. — CONCLUSION 


Despite the shortcomings of using a set of data 
not collected for the specific purpose of this paper, 
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and that do not represent the complete range of 
variation within the Calluna heathlands of Britain, 
the statistical analyses provide a number of inte- 
resting results. Whilst making the regression ana- 
lyses it became apparent that there were a number 
of better ways that information might be collected 
for any comparative investigation of heathlands in 
the future. 


Since similar growth curves are obtained from 
lowland and upland areas, despite their differences 
in climate and soil, one must take care in making 
extrapolations from one type of site to the other. 
Such extrapolation would seem to be particularly 
dangerous when considering management techniques 
like burning or where some other potential loss of 
plant nutrient is involved. The facility to replenish 
the nutrient fund from minerals in the soil is gene- 
rally much less on lowland than upland sites so that 
nutrient losses may well be more significant within 
the lowland heathland ecosystem. 
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IN SCOTLAND AND NORTHERN ENGLAND FOLLOWING 
COLONIZATION BY BIRCH (BETULA SPP.) 
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Kincardineshire, AB3 4BY, United Kingdom 


SUMMARY 


The paper summarizes the main findings of a study 
to examine the effects on Calluna heathland soils in 
Scotland and northern England following colonization 
by birch (Betula pendula and B. pubescens). In the 
field layer, Calluna is initially replaced mainly by 
Deschampsia flexuosa and Vaccinium myrtillus; other 
species appear more gradually. The heathland mor hu- 
mus gives way to mull, while pH, base status, rates of 
nitrogen mineralization and cellulose decomposition, 
and the growth response of test plants all tend to in- 
crease markedly. The methodological approach, mecha- 
nisms of soil change, and possible implications of the 
results to forestry are discussed. 


INTRODUCTION 


Heathlands and moorlands are a significant natural 
resource in Britain, forming about 30% of the 
land area (c. 7.2 Mha). They are especially im- 
portant in Scotland, forming about 65 % of its land 
area (c. 5.0 Mha) (Ministry of Agriculture, etc., 
1966; Epwarps & WiBBERLY, 1971). They support 
several overlapping uses, in particular farming of 
sheep and cattle, cropping of red grouse (Lagopus 
lagopus scoticus Latham) and red deer (Cervus ela- 
phus L.) for profit and sport, conservation of wild- 


life, and human recreation. Most have developed fol- 
lowing the destruction of the former forest cover in 
historical and prehistorical times (DimBregy, 1962; 
ANDERSON, 1967; GIMINGHAM, 1972). Persistant 
burning and grazing since then have prevented re- 
invasion by trees. 

The most extensive vegetation types normally 
contain few vascular species. Calluna vulgaris* was 
conservatively estimated to be the dominant species 
over at least 0.4 Mha in England and Wales and 
1.2 Mha in Scotland a quarter century ago (DAVIES, 
1942; GEppes & STAMP, 1953), and is an important 
constituent of the vegetation over at least an equal 
area. There have since been losses due to affore- 
station and to conversion of grassland by farmers, 
but there are probably still at least 1.0 Mha of 
Calluna dominant heath in Scotland. The floristic 
poverty is partly a result of the inherently poor acid 
soils, but has probably been intensified directly by 
woodland destruction and subsequent grazing and 
burning (McVEAN & LockiE, 1969; GIMINGHAM, 
1971), and indirectly by the acidifying effects of 
Calluna on the soil (GRuBB et al., 1969; McVEAN 
& LockiE, 1969). 


To increase wildlife diversity and to improve the 
quality of the grazings it is now often desirable to 


+ Vascular plant nomenclature follows CLaPHaM, TUTIN & 
Warauro (1962). 
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introduce additional species to many sites, and to 
encourage their regeneration and spread. While 
experiments have shown that it is possible to estab- 
lish many extra species from seed in Calluna heath- 
land, it was also found that many species, including 
several that may have been present under former 
woodland conditions, established only if nutrients 
were added to the soil when seed was sown (Dim- 
BLEBY, 1958; Mires, 1974, 1975). 


The results of these introduction experiments led 
to a consideration of other, indirect ways in which 
soil fertility could be improved. Calluna heaths and 
moorlands typically bear mor humus over podzolized 
mineral horizons, which, apart from the nutrient 
deficiencies associated with the low pH values, con- 
tain substances inhibitory to germination and plant 
growth, and to mycorrhizal fungi and soil micro- 
organisms (STEVENSON, 1966; RoBINsoN, 1971; Fus- 
TEC-MATHON et al, 1975). There have however, 
been many suggestions that certain species, notably 
birch (Betula pendula and B. pubescens), are asso- 
ciated with mull formation in place of mor, and 
even with depodzolization (DIMBLEBY, 1952; HAND- 
LEY, 1954; HuNTER, 1962; GARDINER, 1968). To 
replace Calluna heath by vegetation which would 
promote mull formation should permit edaphically 
more demanding species to establish in the long term, 
and thus develop the grazing value and vwildlife 
diversity of the sites. 


The reputation of birch as a soil “improver” 
seemed of particular potential importance. It is one 
of the most abundant trees in Britain, occupying 
about 13 % of all stocked woodlands (EbLIN, 1970). 
It is particularly abundant and important in the 
Scottish Highlands, where birch woods and serub 
form a characteristic and attractive part of the land- 
scape. These woods provide valuable browse and 
shelter for sheep and deer, firewood for man, are 
a potential source of pulpwood and timber, and 
support a rich fauna and flora compared with sur- 
rounding moorlands. However, despite a conside- 
rable literature, there is very little substantive evi- 
dence about the effects of birch on the soil. 


Accordingly, a study was begun in late 1973 to 


identify the trends, rates, limits and causes of any soil 
changes associated with birch development on poor 
moorland soils. This paper summarizes the approach 
and the main findings to date, illustrating the latter 
by results from just one of the sites, situated near 
to Advie, Morayshire, in north-east Scotland (Fig. 1). 
Full details of the sites studied, methods and results, 
and critical discussion, will be given in a series of 
papers elsewhere. 


METHODS 


Any effects of a plant on the soil can only be 
demonstrated conclusively by experimentation, but 
with long-lived species like trees the time span 
necessary for such experiments is intimidating. 
Therefore, in order to obtain some preliminary 
evidence rapidly, we examined the soils under first 
generation birch stands of different ages and com- 
pared them with the soils of adjacent ground not 
colonized by birch. The main criterion for the 
selection of sites was the presence of birch invading 
a topographically uniform moorland area with a 
freely drained podzolic soil, also as uniform as pos- 
sible. Thirteen sites were finally selected, situated 
from Spinningdale, Sutherland, in northern Scotland, 
to Silpho, North York Moors, in northern England 
Fig. 1). 

Two of the sites are old quarry floors in Calluna 
dominated moorland, three are felled Pinus sylves- 
tris stands planted on former Calluna moorland, and 
the other eight are on Calluna moorland. Betula 
pendula grows at nine of the sites, and B. pubescens 
at three, while the remaining site has both species. 
The sites vary considerably in soil parent materials, 
elevation and aspect, but all lie in the relatively low 
rainfall areas of eastern Britain. The soils at all 
the sites are sandy and very low in clay, and also 
very low in bases, at least in the topsoil, except at 
one of the quarry sites. 


The soil types of the uncolonized ground at the 
sites studied are as follows: podzol with mor humus 
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at 6 sites; brown podzolic soil (sol ocre podzolique 
(Ducxaurour, 1970)) with mor humus at 2 sites; 
brown podzolic soil with moder humus at 2 sites; 
old blanket peat (tourbière haute) with mor humus 
produced by a former stand of Pinus sylvestris at 
one site; skeletal soils (lithosols) at the 2 quarry 
sites. 

There are clearly many possible pitfalls to inter- 
preting the results from a comparative study like 
this. Soils characteristically show great variability 
(BECKETT & WEBSTER, 1971), often on a scale so 
small that a single tree can be rooted in two or 
more quite different soils (Lyrorp, 1974). Few 
patches of heath or moor are effectively level, so 
soil catenas (chaînes de sols) are commonplace. The 
composition of the soil parent material can vary 
locally in drainage and base status, especially in 
transported materials like the glacial drifts found at 
most of the sites in this study, producing corre- 


sponding variations in the soil profiles developed. 
To this background of general soil variability must 
be added the fact that birch tends to colonise re- 
latively fertile soils more readily, abundantly and 
vigorously than poorer soils (MILEs & KINNAIRD, 
1979). Therefore any birch wood soil is quite likely 
to be intrinsically more favourable to plant growth 
than soil on adjacent moorland. 


To interpret the present differences in labile soil 
properties under moorland and adjacent birch stands 
as though they represented changes in time at a 
single point, it is necessary to determine the fol- 
lowing: 

1. That topography and relatively stable soil pro- 
perties do not differ significantly between colo- 
nized and uncolonized moorland. 

2. That the vegetation prior to birch colonization 
was the same as on the adjacent uncolonized 
ground. 

3. That the birch stands are first generation. 


If points 1 and 2 can be demonstrated, the pre- 
sumption can be made that the labile soil properties 
did not differ significantly across the site before 
birch colonization began. Determining point 3 per- 
mits a time scale to be attributed to any inferred 
changes in labile soil properties simply by ageing 
the existing birch stand. The weak link in the argu- 
ment is the premiss of antecedent similarity of labile 
soil properties, which cannot be tested. However, it 
was thought that if a fairly large number of sites 
were studied (with the intrinsic uniformity of each 
demonstrated as rigorously as possible), and showed 
the same trends in any inferred soil changes, then 
the premiss was likely to be valid. 


Variability in stable soil properties was examined 
by studies of soil profiles, and of soil mineralogy 
and particle size distribution (granulométrie). These 
have defined the extent of variation across the sites, 
and have confirmed their effective uniformity in 
terms of relatively stable, plant-independent pro- 
perties. For example, Figs. 2 and 3 give plots of 
the first and second components .from principal 
component analyses of particle size distribution (7 
variables), and stable profile characteristics (11 va- 
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Fic. 2. — Plots of first and second components from a principal 

component analysis of soil particle size distribution at the Advie 

site. (Soil under Calluna C), and Betula pendule aged 18 years @, 
26 years I, 38 years W, and 90 years À). 


Component 1 


FIG. 3. — Plot of first and second components from a principal 

component analysis of stable soil profile characteristics (estimated 

by eye) from the C horizon at the Advie site. (Symbols as in 
Fig. 1). 


riables) estimated by eye, respectively, from random 
points under Calluna and each age of birch at the 


Advie site. The trends represented by the axes are 
not important here. The salient fact is that although 
there is considerable scatter in both cases, points 
from the different age classes are completely inter- 
mingled, showing that intra-age class variability is 
greater than inter-age class variability. These results, 
together with similar evidence from mineralogical 
analysis, indicate the effective intrinsic uniformity of 
the soil across the site. 


Evidence about the vegetation existing prior to 
birch colonization was obtained from examination 
of stem fragments of Calluna, and of the species and 
relative abundance of pollen and viable seed buried 
in the soil profiles. These provided unequivocal 
evidence that most of the birch stands examined at 
the 13 sites were definitely first generation, having 
colonized ground without birch. 


In addition, the following measurements were 
made initially across all sites: () pH, bulk density, 
loss of weight on ignition and available-water capa- 
city, on the top 5 cm of soil; (ii) N ammonium 
acetate extractable calcium, magnesium, potassium, 
sodium and hydrogen, 0.002N sulphuric acid ex- 
tractable phosphorus, total carbon, nitrogen and 
phosphorus, rate of mineralization of nitrogen on 
incubation, loss of weight on ignition, and bulk 
density on the top 15 cm of soil. Additionally, 
0-15 cm soil samples have been compared by asses- 
sing the growth in them of Raphanus sativus and 
other test plants under controlled glasshouse condi- 
tions. The extent of podzolization has been estimated 
by determination of 3 % oxalic acid extractable iron 
and aluminium down the profiles. Rates of cellulose 
decomposition have been studied at two sites using 
cotton strips following the method of LATTER & 
Howson (1977), and earthworm populations have 
been estimated at one site. Latterly, measurements 
have concentrated on examining the processes of soil 
change under birch. They have included descriptions 
of birch root systems, of total, exchangeable and 
potentially mobilizable bases down soil profiles, and 
of the tannin contents of birch leaves. Changes in 
the ground vegetation under birch canopies have 
also been investigated. 
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RESULTS 


Since birch colonization began, substantially the 
same trends seem to be evolving at all sites, although 
the extent and rate of change varies considerably 
between sites. (Tables 1 and 2 show some of the 
trends in vegetation and soil respectively for the 
site near Advie, Morayshire). 


The vegetation changes are: 


(a) Gradual death of the Calluna ground-cover as 
birch canopies develop, and its replacement by 
Deschampsia flexuosa and Vaccinium myrtillus 
in particular, the former especially on more 
mineral soils, the latter where an organic surface 
horizon is better developed. 


(b) Gradual appearance of species characteristic of 
woodlands and grasslands e.g. Agrostis spp., 
Anthoxanthum odoratum, Hypercum pulchrum, 


TABLE 1 
Changing numbers of vascular plant species found in 
Calluna heath and adjacent stands of Betula pendula 
aged from 18 to 90 years old, near Advie, Morayshire, 


Scotland 
Age of stands of 
B. pendula 
KCaltuna 18 | 26 | 38 | 90 
lheathland | years| years| years| years 
Number of species present 
as growing plants 12 20 | 19 | 24 | 30 


* Total number of species 
present 16 24 | 23 | 28 | 33 
* Total number of heathland) 
species absent from the 

oodiand £ AI ET ue 


* Total number of species 
present in the woodland 
not occurring in the Calluna 
heathland - 11 | 11 | 15 | 25 


*_Includes species present only as buried, viable sed — an 
important part of any flora. 


Oxalis acetosella, Viola riviniana, as soil condi- 
tions change, and a decrease in the numbers of 
species characteristic of Calluna heath. It has 
been found experimentally that species like Pri- 
mula vulgaris, Prunella vulgaris and Viola rivi- 
niana are unable to establish from seed on bare 
soil in Calluna heath, but survive on soils in 
birch stands aged c. 25-40 years. 


The main trends in soil change in the top 15 cm 
are: 


(a) A gradual change in the composition of the 
buried seed flora to one characteristic of wood- 
land, following changes in the field layer; soil 
pollen accumulations changed similarly. 


(b) A considerable increase in numbers of surface 
living earthworms, especially Lumbricus rubellus, 
and with Lumbricus terrestris and Allolobophora 
spp. appearing later as soil conditions change. 


(c) À gradual breakdown of the old Calluna mor 
humus layer and its conversion to a mull-like 
form, probably due largely to earthworm feeding. 


(d) Increased rates of cellulose decomposition and 
of nitrogen mineralization. 


(e) A decrease in exchangeable hydrogen, and in- 
creases in pH, exchangeable calcium and total 
phosphorus. 

() A decrease in carbon/nitrogen, carbon/phospho- 
rus and carbon/potassium ratios from the critical 
levels present on the moorlands (c. 20-30, 350- 
500 and 400-500 respectively) at which nutrient 
immobilization and deficiencies would be ex- 
pected (Evers, 1967; Gosz et al., 1973; Dow- 
DING, 1974). 


(g) Increasing growth response of test plants in 
glasshouse trials. 


In addition, there is a suggestion that the bleached 
Ea horizon in podzols is being gradually obliterated 
by the incorporation of organic matter and ferric 
iron, thus tending to form brown podzolic profiles, 
and also that the boundary between the B and the 
Ea or A horizons is becoming less sharp. Also 
there was an apparent decrease in exchangeable 
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TABLE 2 


Soil analyses from Calluna heathland and nearby stands of Betula pendula, aged from 18 to 90 years old, 
near Advie, Morayshire, Scotland 


f Age of B. pendula stands 
Least 
significant 
difference 
Calluna 18 26 38 90 at 
heathland years years years years 5 % level 
* pH 38 39 40 47 49 0.1 
** Exchangeable H (mg dm 3) 117 108 109 101 89 25 
** Exchangeable Ca (mg dm 3) 196 201 207 489 319 83 
** Total P (mg dm?) 151 210 196 240 232 82 
*#*N mineralization after 14 days 
14 days incubation 
(mg dm=3 week= 1) -13 25 41 45 40 10 
** CN ratio 30 26 19 22 15 11 
** CJP ratio 500 320 280 270 170 200 
** C/K ratio 440 430 410 460 310 210 
** Bioassay : mean shoot dry 
weight (mg) of 8 weeks old 
Raphanus sativa 8.7 18 43 59 6 18 
Mean number of earthworms per 
1 m2 (by formalin extraction) 1 5 27 127 78 26 
—L —| 
sense de removing L + F layer. 
#* Soil from 0-15 cm, after removing L + F layer. 
= 


calcium beneath 90 year old birch at the Advie site 
and at another site with equally aged birch. 


a survey made at a single point in time must be 
interpreted cautiously. In particular, the inferences 
drawn about the effects of birch may be confounded 
with the effects of slope at certain of the sites 
(including Advie). Ground water movements can 
prevent podzolization (TAMM, 1950), and soil creep 
may do also (Muir & FRAZER, 1940). However, 
whether or not actual depodzolization (that is, obli- 
teration of the eluviated Ea or A: horizon) even- 
tually occurs, the results suggest that under develop- 
ing birch there is a trend in labile soil properties 
towards those characteristically associated with brown 
podzolic soils, the formation of mull humus and 
increasing pH and microbial activity in particular. 
This was the trend at all sites, including the two 


Studies to elucidate the mechanisms involved in 
these soil changes are still proceeding and most of 
the data have yet to be analysed in detail. No 
results will be presented here therefore, but the 
work is briefly mentioned later. 


DISCUSSION 


VALIDITY OF THE INTERPRETATIONS. 


As soil conditions before birch colonization began 
can never be determined conclusively, evidence from 


quarries where soil development was on virgin sub- 
strata and antecedent similarity is not in question. 
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PROCESSES OF CHANGE. 


The death of Calluna below the developing birch 
canopies seems to be by natural senescence, perhaps 
accelerated by the effects of shading. The field layer 
is too dense to permit Calluna to re-establish from 
seed even though large numbers of viable seeds are 
present in the soil. 

The sharp increase in nitrogen mineralization rate 
from under Calluna to 18 year old birch probably 
reflects the change in the organic substrate from 
Calluna to mainly birch litter. The particularly 
marked increases in pH and exchangeable calcium 
of topsoil under 38 year old birch probably reflect 
in part a temporarily enhanced rate of calcium input 
from lower branches shed after canopy closure. The 
downward trend in exchangeable calcium under 90 
year old birch, and possibly also in nitrogen minera- 
lization rate, suggests a cyclic trend, in the opposite 
direction to that apparently found under certain 
conifers (PAGE, 1968, 1974). This might be expect- 
ed as a consequence of the birch life cycle, where 
a stand develops a closed canopy and matures, with 
litter fall reaching a peak, and then opens up with 
tree senescence and death, often allowing Calluna 
to re-invade. 


The work has raiséd many questions. Two in 
particular are being investigated. Firstly, what is 
the origin of the increased amounts of exchangeable 
calcium found in the topsoil of relatively old stands 
of birch? Through its effect on pH, and thus on 
the soil microflora and fauna, this calcium seems to 
be critically involved in the change from mor to 
mull. Initially it was hypothesized that as birch 
roots more deeply than heather, it may be absorbing 
calcium at greater depths than heather can. How- 
ever, While this is currently being investigated by 
radiotracer studies, other evidence coming to hand 
suggests that birch is also accelerating the weather- 
ing of soil minerals compared with under heather, 
especially in the topsoil. 

Secondly, if depodzolization does occur under 
birch, how is the Ea horizon obliterated? Mobiliza- 


tion of iron through the birch trees would appear to 
have only a small effect, and soil mixing is pro- 
bably the major cause, with surface organic matter 
being mixed downwards, and B horizon soil up- 
wards. If this is so, to what extent can this be 
attributed to earthworms, other soil living animals 
(e.g. ants) and to the growth of roots? Fairly rapid 
depodzolization through soil mixing seems quite 
feasible. The upland podzols examined in this 
study characteristically have shallow Ea horizons, 
commonly less than 10 cm thick. It is doubtful 
however if the deeper Ea horizons commonly found 
in podzols further south could be so readily de- 
stroyed, for example those of the Lorraine Plateau 
or Vosges hills (GUILLET, 1970, 1971), or those of 
the Bagshot district of southern England, with Ea 
horizons commonly 50-100 cm or more in depth. 


To verify the soil changes inferred from this sur- 
vey, and to elucidate further the mechanisms in- 
volved, a series of long term experiments is Cur- 
rently being established. Birch is being planted at 
three Calluna heath sites on shallow podzols, and 
Calluna is being established after felling birch wood 
at three sites with brown podzolic soils. 


POSSIBLE IMPLICATIONS FOR FORESTRY PRACTICE. 


The results of this study give a new impetus to 
questions that have often been raised about the 
long term consequences of growing extensive conifer 
monocultures. Evidence suggests that some conifers, 
especially Picea and Pinus spp., cause surface acidi- 
fication and accelerate podzolization (MILES, 1978), 
in contrast to birch. Substantial areas of Europe, 
where soils developed largely under natural broad- 
leaved woodlands,. have now been replanted with 
conifers, and are therefore liable to soil acidification 
and to accelerated podzolization on susceptible soils. 
In Czechoslovakia for example, MARZHAN (1959) 
has estimated that up to 0.4 Mha are podzolizing 
under Picea abies and Pinus sylvestris. 


Because podzols are generally associated with 
poorer volume growth of trees, even of species 
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adapted to such conditions, than are brown podzolic 
and other brown soils (LÂG, 1962; PyarT, 1970; 
PAGE, 1971), it might be expected that soil changes 
under conifers would eventually cause declining 
yields. The evidence is equivocal however. Whereas 
some studies have indicated slower growth rates of 
second generation stands of conifers at some sites 
(SIREN, 1955; KEEVES, 1966; WHYTE, 1973), others 
have been unable to detect changes (GENSSLER, 
1959; HOoLMsGAARD er al, 1961; HAUSSER, 1964; 
BUBLINEC, 1973). Conversely, it might be expected 
that depodzolization would be associated with in- 
creasing yields. Certainly the faster rates of decom- 
position and nutrient release associated with birch 
and other broadleaved trees in mull-forming systems 
would be expected to accelerate plant growth. There- 
fore, would an admixture of broadleaved trees benefit 
the growth of conifers? There have been claims 
to this effect (SHUMAKOV, 1958; KoOVALEV, 1969; 
BLINTsOV, 1971; PruDIC, 1972), but the supporting 
data are unconvincing. Thus, despite the marked 
soil changes that occur under many species, it is 
still an open question whether these have any effects, 
positive or negative, on timber yields. The value 
of pure conifer versus mixed conifer-hardwood stands 
clearly needs critical evaluation. 

In this context it should also be remembered that 
in natural conditions soils are commonly subject to 
a succession of tree species (MiLes, 1979), while 
indeed in boreal regions like much of the Scottish 
Highlands, conifers and broadleaved species tend to 
alternate. Such changes will keep decomposition 
systems in a similar state of flux, and in the latter 
case will have tended to effect an alternation between 
mor-forming and podzolizing, and mull-forming and 
possible depodzolizing plant/soil systems, thereby 
maintaining a long term balance. Therefore, as well 
as the advisability of mixed stands, should we also 
be considering rotations of species in these planta- 
tions ? Or has their need been removed by current 
forestry technology, in particular the ubiquitous use 
of ploughing and the increasing use of fertilizers ? 
The answers are unknown. We have no idea how 
forestry management techniques for maintaining 
soil fertility compare with natural processes. Yet 


the need to spend increasing sums on fertilizers 
whose manufacture is energy-demanding surely jus- 
tifies a thorough investigation of this subject. 
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LES MYCORHIZES DES ERICACÉES 
ET DES ESPÈCES DES LANDES ® 


par D.G. STRULLU et J.P. GOURRET 
U.E.R. Sciences Biologiques, Campus Beaulieu, 35042 Rennes Cedex 


RÉSUMÉ 


Cette note présente les différents types de mycorhizes 
existant dans les landes armoricaines et les formations 
précédant leur installation ou faisant suite à leur évolu- 
tion. Les espèces des pelouses possèdent des mycorhizes 
du type arbusculo-vésiculaire dues à des Endogonacées; 
dans les landes existent principalement les associations à 
Ascomycètes des Ericacées; avec les stades forestiers 
les ectomycorhizes à Basidiomycètes deviennent prédo- 
minantes. 


Les mycorhizes sont des associations symbiotiques 
qui unissent des cellules racinaires et des champi- 
gnons du sol. Ces complexes intéressent la quasi 
totalité des végétaux parmi lesquels de nombreuses 
espèces cultivées pour l'alimentation (Blé, Maïs, 
Pois, Soja, Pomme de terre) et des essences pro- 
ductrices de bois (Chêne, Hêtre, Bouleau, Pins). 
Plusieurs travaux ont démontré que la mycorhization 
facilite la nutrition minérale des plantes (BOULLARD, 
1969; HarLey, 1969; Marks et KoZLOWSKI, 1973; 
SANDERS et al., 1975). Les recherches en cours ont 
pour but d'augmenter la production végétale afin 
de répondre aux besoins croissants de l’humanité, 
ceci en améliorant le rendement et en faisant pro- 
gresser les zones de culture. 


SUMMARY 


This note shows the various types of mycorrhizas in 
the Armorican heathlands and the stages preceeding 
their settlement or following their evolution. The plants 
in the grasslands have Phycomycetous vesiculo-arbuscu- 
lar mycorrhizas; in the heathlands there are mainly 
Ascomycetous mycorrhizas; in the forest stages the 
Basidiomycetous ectomycorrhizas become predominant. 


Dans les formations naturelles, l'étude des mycor- 
hizes s'intègre dans le cadre des recherches sur les 
cycles biogéochimiques et le fonctionnement des 
écosystèmes. Le grand réservoir de phosphore de la 
biosphère est formé par des roches de type apatite. 
Celles-ci cèdent par leur décomposition, des phos- 
phates aux écosystèmes terrestres. Une partie des 
composés libérés sont, accompagnant le cycle de 
l'eau, entraînés vers la mer où ils entretiennent le 
phytoplancton et les chaînes trophiques qui en dé- 
pendent. Les champignons mycorhiziens facilitent le 
prélèvement du phosphore par les plantes. L’absor- 
ption se fait d’abord dans les hyphes puis intervient 
le transport dans les cellules de la racine. 


(1) Communication présentée au Colloque de la Société Française d'Ecologie et de la British Ecological Society : Ecologie des 


Landes. Université de Rennes, 2-7 juillet 1979. 
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Des difficultés d'identification des partenaires fon- 
giques limitent les études écophysiologiques des my- 
corhizes. La plupart des chercheurs travaillant sur 
les mycorhizes se préoccupent de cette question. 
Devant ces problèmes, plusieurs types de classifi- 
cation ont été avancés. Sur des bases anatomiques 
PEYRONEL et al. (1969) ont proposé de séparer les 
ectomycorhizes des endomycorhizes, termes rem- 
plaçant respectivement mycorhizes ectotrophes et 
mycorhizes endotrophes. Des arguments cytologi- 
ques viennent renforcer cette classification (STRULLU, 
1974, 1976 b, 1978). Les ectomycorhizes correspon- 
dent à des mycorhizes ectocellulaires, les endomy- 
corhizes à des mycorhizes intracellulaires. LEWIS 
(1973) définit cinq groupes dont les noms sont 
basés sur des caractères anatomiques (ectomycor- 
hizes, mycorhizes arbusculaires) ou sur des carac- 
tères de groupes systématiques (mycorhizes éricoï- 
des, arbutoïdes, des Orchidées). Cette classification 
a pour but de séparer les types de mycorhizes suivant 
des caractères physiologiques. 


Les Ericales contiennent de nombreux genres for- 
mant des mycorhizes; ces complexes sont parfois 
rattachés à un type général correspondant à un my- 
celium cloisonné qui pénètre dans des cellules cor- 
ticales. Il existe cependant des variations, dans les 
cas extrêmes, comme chez le genre Arbutus: le 
mycelium externe tend à former un manteau rappe- 
lant celui des ectomycorhizes. On distingue mainte- 
nant chez les Ericales deux groupes de mycorhizes. 
Le premier réunit les Arbutacées, les Pyrolacées et 
les Monotropacées qui ont un système souterrain 
puissant et différencié en racines longues et racines 


courtes et le second qui intéresse les autres Erica- 
cées et les Epacridacées qui ont au contraire un sys- 
tème racinaire très ténu. Ces deux types sont respec- 
tivement appelés « Arbutoïde » et « Ericoïde » (HAR- 
LEY, 1969). Dans les landes armoricaines, des my- 
corhizes typiquement éricoïdes se rencontrent chez 
Calluna vulgaris (L.). 


Les mycorhizes de Calluna vulgaris sont repré- 
sentées par des racines très grêles, elles mesurent 
de l’ordre de 0,1 mm de diamètre. Le cylindre 
central n’est jamais infesté, il montre une ou deux 
cellules ligneuses et quelques cellules libériennes. 
Il est entouré par un péricycle et un endoderme 
subérisé comprenant quelques éléments tannifères. 
Cet endoderme empêche la prolifération du cham- 
pignon dans le cylindre central. La racine com- 
prend à la périphérie une couronne de 5 à 6 cellules 
corticales qui mesurent 20 jL selon le diamètre 
radial et 50 11 selon le diamètre axial. Ces cellules 
hébergent le champignon. En microscopie électro- 
nique à balayage, les cellules infestées semblent gon- 
flées; observées en microscopie photonique, elles 
apparaissent hypertrophiées et contiennent un gros 
noyau. En coupe semi-fine de 1 jL d'épaisseur envi- 
ron, les filaments tordus et peu ramifiés forment des 
pelotons. En microscopie électronique, le cytoplasme 
des cellules racinaires apparaît sous la forme d’une 
fine pellicule disposée le long des parois et entourant 
les filaments fongiques. Les vacuoles des cellules 
racinaires contiennent des tannins (Planche I). 

La position systématique des champignons respon- 
sales des mycorhizes de Calluna vulgaris a été pré- 
cisée récemment, mettant un terme à une longue 


Fi. a et b. — Microscopie photonique. Coupes transversales d'une mycorhize de Calluna vulgaris. Noter autour du cylindre central 
une couronne de cellules infestées (flèche). Une cellule racinaire non infestée montre des tannins (astérisque). X 600 et X 1 000. 


Fi. c et d. — Microscopie photonique. Coupes longitudinales d’une mycorhize de Calluna vulgaris. Noter les cellules corticales infestées 
(flèche). Des tannins sont présents dans plusieurs cellules (astérisques). Dans le cylindre central un vaisseau est visible (double flèche). 
X 600 et X 1 000. 


F6. e. — Microscopie électronique à balayage. Point de pénétration d'une hyphe dans une cellule corticale (flèche). x 4 000. 
Fi. f — Microscopie électronique à transmission. Les cellules hébergeantes possèdent de grandes vacuoles (V) et une pellicule de 
cytoplasme. Le plasmalemme de la cellule-hôte (ph) entoure complètement l'endophyte. L'interface comprend, outre les couches pariétales 
des hyphes, une couche d'isolement d'aspect granuleux (is). Les hyphes montrent des noyaux arrondis de type réticulé (n) et des rosettes 

de glycogène (8). X 18 000. 
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controverse. PEARSON et READ (1973) ont isolé un 
champignon Ascomycète appelé Pezizella ericacea 
sp. nov. (READ, 1974). La cytologie de l’endophyte 
de Calluna vulgaris vient d’être effectuée (BONFANTE- 
FosoLo et GIANINAZZI-PEARSON, 1979, GOURRET et 
STRULLU, 1979). Les hyphes intracellulaires possè- 
dent des cloisons transversales perforées munies de 
grains de Woronin caractéristiques des Ascomycètes 
(MoorE et Mac ALEAR, 1962; Mookz, 1965; 
STRULLU, 1976 b). Les parois fongiques sont com- 
posées de deux couches: l’interne est claire aux 
électrons, l’externe sombre aux électrons. Cette 
structure est aussi caractéristique des Ascomycètes 
formant des mycorhizes; elle a été plusieurs fois 
décrite chez les ectomycorhizes (STRULLU et GoUR- 
RET, 1973; STRULLU, 1974; STRULLU et GERAULT, 
1977). Ces données confirment que les mycorhizes 
des Ericacées sont produites par des Ascomycètes et 
permettent en outre de définir un type de mycorhize 
dont l’organisation n’avait pas été établie sur le 
plan cytologique. 


Dans les associations symbiotiques, le terme inter- 
face désigne l’ensemble des couches et des structures 
- cellulaires interposées entre le cytoplasme des cel- 
lules de l’hôte et celui des cellules de l'organisme 
associé. Dans le cas des endomycorhizes, des diffi- 
cultés techniques de préservation du matériel et de 
confection des coupes ont conduit à des descriptions 
peu précises et à des interprétations diverses (HAD- 
LEY et al., 1971; HADLEY, 1975; STRULLU et GOUR- 
RET, 1974; CoX et SANDERS, 1974; KasparI, 1975; 
STRULLU, 1978). Nos observations au microscope 
électronique à transmission équipé d'une platine 
goniométrique permettent de définir ainsi la zone de 
contact entre les deux partenaires de l’association 
Calluna vulgaris/Ascomycète : plasmalemme de la 
cellule hôte/couche d’isolement/couche sombre de 
la paroi de l’endophyte/couche claire de la paroi de 
l'endophyte/plasmalemme de l’endophyte. 


Plusieurs aspects de la physiologie des mycorhizes 
de Calluna vulgaris ont déjà été étudiés (PEARSON, 
1971; PEARSON et READ, 1973 a et b; PEARSON et 
READ, 1975; STRIBLEY et READ, 1975). L’endo- 


phyte se développe à une température optimale de 


20° et à un pH de 6,6. Il peut utiliser différentes 
sources de composés carbonés, amidon ou pectines, 
mais ses possibilités de dégradation de la cellulose 
sont limitées. Ces caractères physiologiques expli- 
queraient la prolifération des Ericacées dans des 
humus de type mor caractérisés par un pH acide. 
Les possibilités de nutrition carbonée rappellent cel- 
les de certains champignons ectomycorhiziens. Du 
point de vue de l'azote, le champignon montre une 
préférence pour l’alanine et l’acide glutamique; on 
sait que ces acides aminés existent dans les humus 
acides des sols des landes à Ericacées. STRIBLEY et 
READ (1974 a et b) ont montré que les composés 
azotés sont transférés de l’endophyte vers l’hôte, ce 
qui explique que la quantité d’azote contenue dans 
les plants mycorhizés est supérieure à celle contenue 
dans les plants non infestés. Enfin la mycorhization 
favorise la nutrition phosphorée des Ericacées (PEAR- 
Son et READ, 1973 b). 


Dans le Massif armoricain, les landes à Ericacées 
se mettent en place après des stades de pelouses 
sèches à Festuca ovina (Planche II). Après incendie 
l’évolution montre des stades à Bryophytes puis des 
formations dominées par la Molinie. Les landes 
armoricaines et les formations précédant leur instal- 
lation possèdent des Graminées (genres Festuca, 
Agrostis, Molinia) et des Légumineuses (genres Ulex, 
Trifolium, Ornithopus). Les Graminées et les Légu- 
mineuses forment des mycorhizes à Phycomycètes ou 
mycorhizes à vésicules et arbuscules. Le Trifolium 
est infesté par une Endogonacée appartenant au 
genre Glomus, qui produit des chlamydospores et 
des sporocarpes. Les complexes sont constitués d’un 
mycélium qui parcourt la surface de la racine. Des 
troncs et des vésicules envahissent les espaces inter- 
cellulaires; ces éléments de gros diamètre pénètrent 
dans les cellules du parenchyme cortical où ils se 
ramifient et développent des arbuscules. 


Chez les Graminées, comme la Molinie (Molinia 
caerulea), les filaments fongiques de surface déve- 
loppent des vésicules externes de forme irrégulière, 
souvent globuleuses. Les champignons sont des 
Endogonacées rattachés au genre Gigaspora; ils pé- 
nètrent dans les cellules du parenchyme cortical ; 
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PELOUSE —) LANDE ___ FORET 


Graminées ! Fagacées 
Légumineuses  : Ericacées ! Bétulacées 
Liliacées ! ; Pinacées 
Endomycorhizes : Endomycorhizes !; Ectomycorhizes 
ä V-A ‘ à pelotons : 
Endogonacées Ascomycètes ! Basidiomycètes 
PLANCHE IL 


Tableau représentant de facon simplifiée les variations de la mycorhization dans les principaux stades de la série xérarche. 

Dans le Massif armoricain, après les groupements Saxicoles muscino-lichéniques, apparaissent des pelouses sèches à Festuca ovina. 
Ces formations rases sont caractérisées par des endomycorhizes du type vésiculo-arbusculaire qui associent les Endogonacées, Phyco- 
mycètes proches des Mucorales, aux racines des Graminées, Légumineuses et Liliacées. Ces pelouses évoluent vers des landes à Calluna 
vulgaris et plusieurs espèces d'Erica qui hébergent dans leurs racines des Ascomycètes, constituant des endomycorhizes à pelotons ; 
ces Symbioses non représentées précédemment sont considérées comme caractéristiques. L'évolution progressive des landes conduit à 
plusieurs types de groupements forestiers : forêt climacique de Chêne et de Hêtre, peuplements de Bouleaux, boisements de Pins. Ces 
groupements comprenant des Bétulacées, des Fagacées et des Pinacées sont caractérisés par des ectomycorhizes; les champignons 
responsables de ces symbioses sont surtout les Basidiomycètes, champignons supérieurs communément répandus. 


le cylindre central et les parties terminales de la 
racine ne sont pas infestés. D’après SPARLING et 
TiNker (1975), les endophytes des Graminées pro- 
duisent relativement peu de spores et la contamina- 
tion pourrait se produire dans les conditions natu- 
relles, à partir du mycélium. Des Liliacées comme 
l'Allium schoenoprasum (L.) constituent également 
des endomycorhizes à vésicules et à arbuscules. Les 
cellules corticales sont abondamment infestées, la 
destruction de l’endophyte entraîne la formation de 
gros amas résiduels qui occupent le centre des cel- 


lules corticales. Dans les pelouses, les endomycor- 
hizes à Ascomycètes ne sont pas représentées. Ces 
formations seraient donc caractérisées par des mycor- 
hizes à vésicules et arbuscules. Ce type de mycor- 
hizes est encore présent dans les landes proprement 
dites qui offrent comme caractéristique des endomy- 
corhizes à pelotons constituées par des Ascomycètes. 

L'évolution naturelle des landes fait apparaître des 
stades fourrés secs ou des taillis qui préfigurent la 
Chénaie-Hétraie climacique (Planche II). Les espè- 
ces apparaissant alors montrent un autre type de 
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complexes symbiotiques. Les Bétulacées (Betula pu- 
bescens, Carpinus betulus L.); les Fagacées (Casta- 
nea, Fagus, Quercus), les Pinacées (Pinus sylvestris 
L., P. pinaster Aïton) forment des ectomycorhizes. 
Ces associations se présentent sous la forme de 
racines courtes entourées d’un manteau fongique 
d'épaisseur variable. La partie externe du manteau 
se prolonge dans la rhizosphère par un réseau extra 
matriciel. Des hyphes issues de la partie profonde 
du manteau progressent entre les cellules corticales 
pour former le réseau de Hartig. Dans les comple- 
xes existant chez les Angiospermes, les cellules raci- 
naires en contact avec le symbiote sont allongées 
dans le sens radial, la zone infestée ayant un aspect 
de faux tissu palissadique. Par contre chez les Pina- 
cées, les cellules corticales sont allongées dans le 
sens axial. Dans les deux cas et contrairement à ceux 
des endomycorhizes, il n’y a pas d’hypertrophie des 
cellules corticales. 


Les ectomycorhizes sont formées par des Basidio- 
mycètes appartenant à de nombreux genres : Ama- 
nita, Russula, Boletus. Un Ascomycète imparfait : 
Cenococcum graniforme est également lié à plu- 
sieurs espèces dont le Bouleau. Les ectomycorhizes 
favorisent le développement des arbres. Pour cer- 
taines espèces la mycorhization semble indispensable 
dans les conditions naturelles. Les ectomycorhizes, 
contrairement aux endomycorhizes modifient pro- 
fondément la morphologie des racines. La formation 
des racines courtes augmente considérablement les 
surfaces pouvant aborder l’eau et les éléments nutri- 
tifs. Le réseau extra-matriciel qui s'étend dans la 
rhizosphère assure une large exploration du sol. 
Le manteau fongique accumule des quantités im- 
portantes d’éléments minéraux qui peuvent être trans- 
férés ensuite du champignon vers les cellules-hôtes. 
Des analyses récentes effectuées à la microsonde 
électronique ont montré que le phosphore et le cal- 
cium sont accumulés au niveau des vacuoles du 
champignon (GOURRET et STRULLU, 1979). 

En conclusion, ces recherches permettent de déga- 
ger les points suivants : 


1. — Les mycorhizes des Ericacées sont formées 
par des Ascomycètes. Ce résultat déjà acquis par les 


méthodes d'isolement des endophytes a été confirmé 
par des études ultrastructurales : les cloisons trans- 
versales du champignon symbiotique sont perforées 
et pourvues de grains de Woronin. Les études cyto- 
logiques montrent en outre qu’il s’agit d’endomy- 
corhizes présentant les caractères suivants : le cham- 
pignon pénètre dans les cellules corticales vivantes; 
les hyphes sont entourées par le plasmalemme de 
l'hôte et une couche d'isolement. 


2. — Dans la série xérarche, parallèlement à 
l'évolution des formations végétales, on assiste à une 
évolution qualitative de la microflore associée aux 
racines. Les stades pionniers sont caractérisés par 
des symbiotes appartenant aux Endogonacées unis 
essentiellement aux Graminées, Légumineuses et 
Liliacées pour former des mycorhizes de type vési- 
culo-arbusculaire. Dans les stades de landes à Bruyè- 
re dominent des endomycorhizes à Ascomycètes. 
Ces endophytes peuvent se développer dans des 
humus de type mor, acide ayant un rapport C/N 
élevé. Les mycorhizes permettent l'absorption du 
phosphore par le système racinaire, et peuvent ex- 
pliquer l’extension des Ericacées dans des sols par- 
ticulièrement pauvres. Au cours de l’évolution de 
la lande vers la forêt climacique, se développent 
des complexes ectomycorhiziens peu représentés dans 
les formations précédentes, devenant prédominants 
dans les groupements forestiers de l'hémisphère 
Nord. 
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RECHERCHES PHYTOÉCOLOGIQUES 
SUR LES LANDES ARMORICAINES : 
TRAVAUX EFFECTUÉS DEPUIS 1973 


par J. TOUFFET 
Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cedex 


La lande est une formation végétale dont la phy- 
sionomie particulière est due à la présence et à la 
dominance de plantes ligneuses basses comme les 
Bruyères et les Ajoncs que l’on appelle des Chamae- 
phytes. Ces végétaux forment des buissons semper- 
virents, de hauteur variable ne dépassant pas deux 
mètres, qui sont plus ou moins serrés, ce qui donne 
des aspects fort variés à ce type de paysage. 


En France cette végétation est surtout bien repré- 
senté dans le Cotentin, en Bretagne, en Sologne et 
dans lès Landes de Gascogne. C’est l’un des paysages 
les plus typiques du Massif armoricain ce qui a en 
partie motivé la création du Groupe d'Etude des 
Landes Armoricaines (G.E.L.A.). 


Sous le terme général de lande, on regroupe sou- 
vent en Bretagne, des groupements végétaux d’origine 
et d'aspect très différents. Dans la plupart des cas 
il s’agit d’une végétation de substitution qui a rem- 


placé la forêt primitive; ce sont alors des landes 
secondaires ou landes régressives. Mais dans les 
zones littorales, soumises à l’action des vents d'Ouest, 
ainsi que sur certaines crêtes rocheuses, où les ar- 
bres et les arbustes ne peuvent se développer, la 
lande est primaire ou climacique. 


Dans le Massif armoricain on distingue habituelle- 
ment, suivant le degré d'humidité du substrat, trois 
principaux types de landes définis par la dominance 
ou l'exclusivité d’une espèce de Bruyère : la lande 
sèche à Erica cinerea, la lande mésophile à Erica 
ciliaris, la lande humide à Erica tetralix. 


En fait comme nous le verrons par la suite, il 
existe une très grande diversité dans la nature de 
cette végétation suivant l’origine, la composition 
floristique, la situation géographique, les conditions 
écologiques, l’action anthropique, etc. 


I. — L'ORGANISATION ET L'ÉVOLUTION DES PHYTOCENOSES 


L'étude de la végétation des landes armoricaines 

a été réalisée à deux niveaux de perception : 

— à l'échelle régionale, par la méthode phytoso- 
ciologique, 

— à l'échelle stationnelle, par la méthode des tran- 
sects. 


A. ANALYSE DE LA VÉGÉTATION PAR LA MÉTHODE 
PHYTOSOCIOLOGIQUE. 


A l'échelle régionale, les groupements végétaux 
ont été établis pour l’ensemble du Massif armoricain 
selon la méthode phytosociologique zurichomontpel- 
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lieraine à partir de relevés floristiques effectués sur 
des surfaces aussi homogènes que possible. La pau- 
vreté spécifique et le faible pourcentage d’espèces 
caractéristiques rend difficile la différenciation des 
unités phytosociologiques. Aussi avons-nous été ame- 
né à utiliser des méthodes mathématiques (analyse 
des correspondances, classification automatique, in- 
formation mutuelle) qui prennent en compte l’abon- 
dance-dominance pour différencier certains groupe- 
ments. Elles permettent de plus de mieux préciser 
les relations entre les espèces et les conditions de 
milieu et de dégager les facteurs écologiques les plus 
discriminants. 

Cette étude analytique de la végétation de lande 
a permis de les situer dans le système phytosocio- 
logique habituel et de faire ressortir l'originalité de 
certains groupements comme la lande à Erica cinerea 
et Vaccinium myrtillus (B. CLÉMENT, J.C. GLOAGUEN 
et J. TourFFET, 1980). 

L’analyse globale par l’analyse factorielle de 425 
relevés de landes provenant de Bretagne (fig. 1), 
réalisée par J.C. GLOAGUEN (1977), récapitule les 
principaux groupements. 

Dans ce système apparaissent deux ensembles géo- 
graphiques vicariants, l’un en Basse-Bretagne, l’autre 
en Haute-Bretagne. Dans chacun d’entre eux la dis- 
tinction des associations correspond à un gradient 
écologique d’humidité. 

Pour la plupart des associations reconnues exis- 
tent plusieurs variantes qui peuvent avoir, suivant 
les auteurs, soit rang de sous-association, soit rang 
de faciès; elles témoignent soit de stades dynamiques, 
soit de variations écologiques. Nous les retiendrons 
quel que soit leur statut car ces unités de végétation 
correspondent bien à des groupements concrets, faci- 
lement repérables sur le terrain et relativement 
homogènes du point de vue physionomique, floris- 
tique et écologique. 


B. ANALYSE DE LA VÉGÉTATION PAR LA MÉTHODE 
DES TRANSECTS. 


A l'échelle stationnelle la définition des unités de 
végétation élémentaires a été effectuée sur des bases 


floristiques, structurales et écologiques selon une tech- 
nique inspirée de K.W. PARKER (1951-1954) et G. 
LonG (1957 et 1958). Les espèces situées de part et 
d'autre d’une ligne, sur une largeur de un mètre, sont 
recensées en indiquant non seulement leur présence- 
absence mais aussi leur coefficient d’abondance-domi- 
nance suivant les normes habituellement utilisées dans 
les méthodes phytosociologiques; leur répartition est 
représentée par un trait noir dont l'épaisseur varie 
selon la valeur du coefficient; ceci permet de mieux 
rendre compte de l’optimum de développement de 
chacune des espèces et donc de son amplitude éco- 
logique vis-à-vis des facteurs du milieu analysés 
Gig. 2). 

La comparaison de différentes séquences donne, 
pour une région donnée climatiquement homogène, 
un aperçu synthétique sur les variations concomit- 
tantes des caractères floristiques, structuraux et éco- 
logiques et permet de définir des unités de végétation 
que l'on peut assimiler à des écofaciès. L’écofaciès 
est en effet défini par J.P. JoUGLET (1976) comme 
<une subdivision de l'association végétale qui cor- 
respond à une situation morphologique, à un profil 
pédologique et à un faciès de végétation déterminé ». 

Cette méthode nous a permis de définir, dans les 
landes du Cap Fréhel, 16 unités de végétation qui 
ont pu être aisément délimitées et cartographiées. 
Nous avons résumé schématiquement sur la figure 3 
les relations entre les diverses unités de végétation 
en fonction d’une part de la roche mère et d’autre 
part de l'humidité du substrat. 


Les facteurs géologiques expliquent l'opposition 
très nette entre, d’une part, les landes hautes à 
Ajoncs et les ptéridaies, très exubérantes, localisées 
sur les filons de dolérite et, d’autre part, les landes 
rases à Bruyères établies sur les grès. Ceci est cer- 
tainement en relation avec le taux de saturation du 
complexe absorbant qui est nettement plus élevé en 
profondeur dans les sols bruns développés sur dolé- 
rite que dans les rankers ou dans les sols hydro- 


morphes à pseudogley ou à gley, reposant sur les 
grès. 
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Landes 


Ulict gallit-Ericetum tetralicis ea littorales 


Ulioi minoris-Ericetum tetralieis 


NE 


Ulioi gallii-Ericetum ciliarts 


Ulioi minoris-Ericetum ciliaris 


ZA Ulici gallit-Ericetun cinereas 


Vacoinio myrtilli-Fricetun cinereae 


(ID 
F3 


Ulict europaet-Ericetun cinereae 


Dactylo glonerata-Ericetun cinereae 


Landes de Basse-Bretagne 8 


5 AXE 1 


Landes de Haute-Bre tagne 


Erica tetraliz 
Erica ciliaris 
Ulez minor 
Ulez gallii 
Erica eïnerea 


Ulez europaeus 


Pie 5 
East ne che 
Dactylis glomerata. Myrtille 

(Monts d'Arrée) 


® dou + WP 


Fic. 1. — Diagramme d'analyse factorielle globale de 425 relevés de Landes bretonnes selon les 
axes 1 et 2 (utilisant le coefficient d’abondance dominance des espèces (J.C. GLOAGUEN, 1977). 


natum et Peucedanum officinale à une lande sèche 
haute à Ulex europaeus, puis à une lande à Ulex 
europaeus X Ulex gallii plus mésophile et enfin à 
une saussaie. Ces deux derniers groupements, moins 
exigeants, se retrouvent en partie sur grès. Le grou- 


Les facteurs topographiques et pédologiques sont 
intimement liés et agissent surtout suivant le degré 
d'humidité du biotope. 

Sur dolérite et sol brun on passe suivant le gra- 
dient hydrique de la pelouse à Brachypodium pin- 
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(Groupes écologiques 


Fesluea capillata 
Pobxtréchum haripertnm 
Sccum amglier 
Brachepodinnr piuatum 
Tencriun scorodonia 
P'encedamm afficinate 
Ulex enropnens XV, atlit 
Erica cineren 
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Salix atracineren 
Pieridinm aquitinn 
Simelhis planifolia 
Erien ciliavis 

Erica tetralix 
Molinla caernten 
Carex panicen 
Orchis ertcetorum 
Patentilla erecla 
Salix repens 
Céreinm anetienm 
Shane immdalum 


HA 


FüG. 2. — Transect montrant les relations entre la végétation et les conditions écologiques dansl es landes du Cap Fréhel. (J.C. GLOAGUEN 


et J. Tourrer, 1974). 
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DOLERITE 


Ulez gallit, 
Erica cinerea et 
Calluma vulgaris 


GRES 


Lande rase à 
Ulex gallii et 
Erica cinerea 


Lande haute à 
Ulex europaeus 
X U. gallii et 
Erica ciliaris 


Lande humide 


a 
Erica tetralix 
et 


Groupements 
aquatiques 


FiG. 3. — Relations entre les diverses unités de végétation dans les landes du Cap Fréhel (.C. GLOAGUEN et J. Tourrer, 1974). 


pement à Preridium aquilinum, surtout dû à l’action 
anthropique sur ces sols riches, peut occuper des 
positions sèches ou mésophiles. 

Sur grès, la pelouse rase initiale à Festuca capil- 
lata passe à une lande sèche rase à Ulex galli et 
Erica cinerea avec ou sans Callune établie sur ran- 
ker; puis, le sol devenant plus humide et plus pro- 
fond, à une lande mésophile à Ulex gallii avec ses 
faciès à Preridium aquilinum et Molinia caerulea. 
En bas de versant sur les sols hydromorphes à 
pseudogley ou à gley s’installe la lande humide à 
Eric tetralix et Molinia caerulea et enfin, dans les 
dépressions sur sols tourbeux, la lande tourbeuse 


avec parfois quelques groupements aquatiques des 
tourbières. 


Dans les Monts d’Arrée, B. CLÉMENT (1978) a 
de la même façon pu distinguer 24 unités de végé- 
tation dont les principales sont représentées de façon 
schématique sur la figure 4. 

Masquée par une apparente uniformité, la grande 
diversité des conditions écologiques stationnelles et 
des modes d'utilisation par l'homme détermine donc 
une grande variété de groupements végétaux souvent 
étroitement imbriqués. 

Il reste pour définir d’une façon encore plus appro- 
fondie les biocénoses à partir de ces unités de végé- 
tation, caractérisées ici par leur structure, leur com- 
position floristique et leurs conditions écologiques, 
à connaître les caractères des zoocénoses. Ce travail 
d'inventaire est indispensable avant d’aborder sur un 
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1 Groupement pionnier à Sedum anglicum 


I 1m Hauteur de la végétation 2  Pelouse à Festuoa capillata 


32 Lande xérophile rase à Erica cènerea 


[ 1m Profondeur du sol 
eylvation 
+ 10m Echelle du profil 


322 Lande xérophile rase à Catluna vulgaris 


32, Faciès à Vacoiniun mrtillue et Lusula 


3b Lande xérophile à Ulez europaeus 


424 Lande mésophile rase à Erica ciliarie et Agrontia setareal 


4, Lande nésophile moyenne à Erica céliaris et Molinia 
cacrulea 


5 Lande hygrophile à Erica tetratiz 
6 Lande tourbeuse 8 Erica tetralis et Sphaignes 
1 Ptéridate 


8 Fourré à Prumus epérosa 


F16. 4. — Répartition des groupements végétaux dans les Monts d'Arrée. (B. CLÉMENT, J.C. GLOAGUEN et J. Tourrer, 1973), 


plan quantitatif et énergétique l’étude des relations 
entre les organismes végétaux et animaux et le milieu 
pour essayer de comprendre le fonctionnement fort 
complexe de ces communautés biologiques. 


Avec nos collègues J.C. LEFEUVRE et A. GUE- 
GUEN, nous avons pu montrer que cette technique 
des transects est parfaitement adaptée à l'étude des 
peuplements orthoptérologiques en milieu hétéro- 
gène. Nous avons ainsi pu établir que la présence 
ou l’absence de certaines espèces et leurs variations 
densitaires sont en étroite relation avec la nature et 
la structure de la végétation.et les conditions hygro- 
métriques qui y sont liées. Ceci nous a permis de 
mettre en parallèle, dans la région de Paimpont, le 
dynamisme de la végétation et celui des peuplements 


d’Orthoptères (A. GUEGUEN, J.C. LEFEUVRE et J. 
Tourrer, 1977). 


La correspondance entre les formations végétales, 
les unités phytosociologiques et les unités de végé- 
tation peut être aisément établie comme l’a fait 
B. CLÉMENT (1978) pour la zone centrale des Monts 
d’Arrée (tableau 1), ce qui permet de passer d’un 
niveau de perception à un autre. 


C. CARTOGRAPHIE DE LA VÉGÉTATION. 


La cartographie des unités de végétation que nous 
avons réalisée dans divers secteurs, met en évidence 
leurs relations et leur imbrication dans l’espace et 
permet de juger de la diversité des biocénoses et de 
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TABLEAU 1 


Correspondances entre les formations végétales, les unités phytosociologiques et les unités de végétation 
de la zone centrale des Monts d'Arrée (B. CLÉMENT, 1978) 


(Formation végétale 


PELOUSES 


Unités phytosociologiques 


D —_——__—_—_—_—_—_—_—_—_—_———— —…—…—…"—"…"”…" —…"…"…"…"…" —"—"————…———————— 


Festuco tenuifo£iae-Sedetum anglici 


Groupement à Festuca fattax 


EE 


Unités de végétation 


Groupement pionnier à Sedum anglicum 
Pelouse xérophile à Festuca capé£tatz 


Pelouse piétinée à Festuca faltax 


Lande sèche à Erica cênerez 
Lande sèche à U£ex europaeus 


Lande sèche à Ca££una vulgaris 


Lande sèche à Vaccéniun mytillus 
Groupement à Luzula sylvatica 


Groupement à Pteridium aquilinum et Vaccinium myntillus 
? Fourré à Pruus spênosa 


LANDES ce 
Lande xéro-nésophile à Entez cétiants et Agnostés setacea 
Lande mésophile à Encez citiants et Molünia caerutea 
Lande mésophile à Entez citianis et Avthenatherun thoneë 
Lande mésophile haute à Utex europaeus 
Lande humide à Erica tetraléx 
- scinpetosun caespètosi Lande humide à Seürpus cacspétosus 
Sphagno compacté-Evicetun tetraticis Lande humide à Erica tetra£ix et Sphaignes 
- scépetosum eaespêtosi 
3 Enrico tetraticis-Sphagnetum aeutéfobit Lande tourbeuse 4 Sphaignes 
OURBIERES 
Gé Sphagno plumutasi-Nanthecietun o6séfragi Groupement à Mantheciun 0884fuagun 
APPARENTEES Sphagno pytaiei-Riumchosponetun atbae Groupement à Riynchospor atba 
Caro ventécittatt-lotinietun cacrutene Groupement à Mo£énéa ecewulez 
race à Peucedanum Lancéfoline 
Groupement à Péerédéum aquélénun Groupement à Pteridéum aquilinum et Nobéniz caenutez 
FOURRES Osmando regalis-Frangu£etun anse Fourré à Rhamus frangu£a et Saules 


Sphagno patustre-Sabicetum ctrocéneneae 


Saulaie tourbeuse à Sphaignes 
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leur importance. Ce travail de synthèse sert de base 
à nos collègues zoologistes pour l'étude de certains 
groupes animaux tels que les oiseaux ou les rongeurs. 


Mais, la végétation étant le miroir du milieu, en 
cartographiant ces groupements végétaux on dresse 
indirectement une carte des milieux dont l'intérêt 
appliqué est évident. Ces documents sont très pré- 
cieux pour définir d’une façon plus rationnelle luti- 
lisation de l’espace rural et prévoir un aménagement 
plus souple et plus varié qui tienne à la fois compte 
des exigences économiques et écologiques. 


Ainsi nos travaux ont servi de base pour déter- 
miner, dans le plan d'aménagement du littoral bre- 


ton, les secteurs de lande à préserver. Ils ont aussi 
été utilisés pour étudier les répercussions de l'élevage 


du Mouton sur les landes des Monts d’Arrée ou 
pour des travaux plus fondamentaux comme les 
recherches éco-éthologiques sur le Lapin de Garenne 
dans les landes du Cap Fréhel ou les recherches 
ornithologiques en Bretagne. 


À partir des cartes de végétation, certaines cartes 
thématiques peuvent être établies. Ainsi, à Fréhel, 
ont été réalisées des cartes indiquant la hauteur de 
la végétation (importante en raison des conditions 
microclimatiques qui y sont liées et pour la répar- 
tition des oiseaux et des rongeurs), la biomasse et 
la productivité primaire. En combinant certains élé- 
ments (caractères des sols, structure et productivité 
de la végétation), on a pu définir des degrés de 
stabilité pour les divers types de lande. 


II. — LA BIOMASSE VÉGÉTALE AÉRIENNE 
ET LA PRODUCTIVITÉ PRIMAIRE DES LANDES 


A. MÉTHODOLOGIE. 


L'évaluation de la biomasse végétale aérienne et 
de la litière a été effectuée, dans les principales 
unités de végétation précédemment définies, au début 
des périodes hivernales en récoltant l’ensemble de 
la végétation et de la litière accumulée au sol. 


Une étude préliminaire avait montré que le nom- 
bre et la dimension des prélèvements dépendaient 
étroitement de la structure de la végétation; ainsi 
10 placettes de 0,25 m° (0,5 X 0,5) suffisent pour 
estimer les biomasses des landes jeunes mais il faut 
augmenter la surface des échantillons (1 X 1 m) 
pour les landes plus âgées. 


Les prélèvements sont triés espèce par espèce 
puis pesés après séchage à l’étuve à 65 °C jusqu'à 
poids constant. Sur un nombre plus restreint d’échan- 
tillons pris au hasard l'importance des différentes 
parties de chaque espèce est évaluée de la même 
façon. 

L'âge de la végétation est apprécié sur le terrain 
en dénombrant les accroissements sympodiaux des 


Bruyères, la vérification est faite au microscope en 
comptant les anneaux de croissance sur des coupes 
minces effectuées à la base des tiges de Callune et 
des Bruyères. 


La productivité primaire nette apparente corres- 
pondant à l’accroissement annuel moyen de la bio- 
masse végétale aérienne; une valeur approchée de 
productivité moyenne de chaque type de lande peut 
être obtenue en divisant leur biomasse par l’âge de 
la végétation. 


B. RÉSULTATS. 


L'évaluation de la biomasse végétale aérienne 
hivernale a été réalisée dans la plupart des unités 
de végétation définies. Les valeurs varient en fonc- 
tion de l’âge de la végétation, du type de lande et 
de la nature du substrat. 


L'influence de la nature de la lande, liée aux 
conditions écologiques, apparaît nettement lorsque 
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Ton compare les biomasses végétales aériennes de 
végétation ayant sensiblement le même âge. 


Ainsi au Cap Fréhel, pour des landes âgées d’une 
quinzaine d’années, la biomasse végétale aérienne 
varie de 17 t/ha pour la lande tourbeuse à Erica 
tetralix à 47 t/ha pour la lande mésophile à Ulex 
gallii (fig. 5). 

Les plus faibles valeurs obtenues correspondent 
à la lande tourbeuse à Erica tetralix et à la lande 
rase à Calluna vulgaris; elles sont du même ordre 
de grandeur que celles données par S.B. CHAPMAN 
(1967) dans le Dorset en Grande-Bretagne (14 à 
18 t/ha pour des végétations de lande à Callune de 
12 à 18 ans). 


Lorsque les Ajoncs dominent et quelle que soit 
la hauteur de la végétation (lande haute à Ulex euro- 
paeus et lande mésophile à Ulex galli) les biomasses 
sont nettement plus importantes; elles dépassent lar- 
gement la valeur de 25 t/ha qui correspond en 
Grande-Bretagne à la biomasse maximale des lan- 
des à l’état stable. Dans ces deux types de landes 
la productivité primaire est donc beaucoup plus 
importante. Par contre, dans la lande rase à Calluna 
vulgaris et dans la lande tourbeuse à Erica tetralix 
qui paraissent représenter physionomiquement un 
état relativement plus stable que les landes à Ajoncs, 
les résultats obtenus sont nettement inférieurs à cette 
valeur optimale. 


En ce qui concerne la biomasse de la litière, les 
valeurs les plus élevées sont obtenues dans les deux 
landes mésophiles à Ulex gallii (35 t/ha) puis à 
Erica ciliaris (20 t/ha). 


L'évolution des biomasses aériennes totale et spé- 
cifique en fonction de l’âge de la végétation ainsi 
que l’accumulation de litière, ont été étudiées dans 
les deux principaux types de landes des Monts 
d’Arrée. 

L'évolution des biomasses spécifiques montre que, 
bien que les espèces dominantes soient différentes 
ainsi que les valeurs absolues, toutes les landes 
ont des phases de développement analogues. D’une 
façon générale, on voit se succéder (fig. 6): 

— une phase à dominance graminéenne (Agrostis 


setacea où Molinia caerulea suivant le type floristi- 
que) dont l'apogée se situe généralement entre la 
2e et la 4° année, 


— une phase chamaephytique (Erica cinerea, Eri- 
ca ciliaris où Erica tetralix) qui domine entre 6 et 
10 ans, 


— une phase nanophanérophytique (Calluna vul- 
garis, Ulex gallii ou Ulex europaeus) qui est encore 
en plein essor vers les 15-20 ans. 


Parallèlement à l’évolution de cette végétation 
accumulation au sol de la litière ne cesse d’aug- 
menter. 


La phase nanophanérophytique peut constituer un 
stade momentanément stable tant que la densité de 
la végétation et de la litière empêche la germination 
des arbres et arbustes. 


Elle peut aussi, lorsque le sol est peu profond et 
que des conditions climatiques exceptionnelles sur- 
viennent, disparaître; il se recrée alors des zones 
dénudées où la phase graminéenne va reprendre sa 
prépondérance (on a là une évolution cyclique). 


Mais dans la plupart des cas, à plus ou moins 
longue échéance (et cela est souvent favorisé par 
l’action humaine), s'installent des arbustes et arbres 
préforestiers. 


A côté de ce schéma d'évolution général, dont la 
nature et la durée dépendent de nombreux facteurs, 
il y a plusieurs variantes et de grandes différences 
quantitatives concernant en particulier l’importance 
de la productivité primaire et la vitesse d’accumula- 
tion et de décomposition de la litière. 


Ainsi nous avons montré (B. CLÉMENT et J. TOUr- 
FET, 1976) que, dans les Monts d’Arrée, la produc- 
tivité primaire est plus importante dans les landes 
mésophiles que dans les landes humides. 


D'une façon générale, la productivité nette appa- 
rente, qui correspond à la pente de la courbe, est 
maximale pendant les 4 premières années après la 
fauche (phase de néoformation à dominance grami- 
néenne). Elle est trois fois plus élevée en lande 
mésophile (de l’ordre de 3 t/ha/an) qu’en lande 
hygrophile (de l’ordre de 1 t/ha/an). 
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Elle devient minimale pendant la phase de domi- 
nance des chamaephytes (phase de ralentissement), 
puis elle augmente à nouveau lorsque les nanopha- 
nérophytes (Ulex ou Callune) prennent plus d’impor- 


tance (phase de restructuration). 


Si l’on examine l’évolution des principales espèces 
végétales en relation avec l’âge de la communauté 
on retrouve pour la plupart les différentes phases 
de développement décrites par P. BARCLAY-ESTRUP 
et C.H. GIMINGHAM (1969) pour la Callune (phase 
pionnière, phase ascendante, phase de maturité, 
phase de dégénérescence). 


Les plantes herbacées ont atteint leur stade de 
productivité maximale dès la fin de la première 
année et leur phase de maturité se termine vers 
4 ans. Les Bruyères prennent le relai et leur phase 
de maturité se situe entre 6 et 15 ans pour Erica 
ciliaris, 9 et 12 ans pour Erica tetralix. Les nano- 
phanérophytes n’ont pas encore atteint leur optimum 
de développement à 15 ans. 


Pour un certain nombre de landes bretonnes, la 
productivité nette apparente moyenne a été évaluée 
en divisant la biomasse végétale aérienne par l’âge 
de la végétation. 


En divisant pour chaque type de lande (et pour 
chaque espèce ou chaque organe) la quantité d’élé- 
ments biogènes accumulés dans la biomasse aérienne 
par l’âge de la végétation on obtient une valeur ren- 
dant compte partiellement de la quantité d'éléments 
minéraux puisés dans le sol chaque année. 


Pour établir des bilans pour chaque élément (et 
pour la matière organique) il faut aussi connaître 
la quantité restituée par les litières (chute et décom- 
position) ainsi que l'apport dû au pluviolessivage. 

La quantité de litière retournant au sol chaque 
année a été déterminée à Paimpont et à Fréhel en 
disposant 30 petits récipients sous la végétation. 
Leur mise en place dans une végétation dense per- 
turbe le milieu en provoquant la chute des feuilles 
et des épines sèches. Pour limiter cette erreur, et 
compte tenu de la faible quantité de matière retour- 
nant au sol, les récipients ne sont pas récoltés 
mensuellement mais au début de chaque année. 


Parallèlement, l'étude de l’évolution de la struc- 
ture des individus permet de connaître la durée de 
persistance des feuilles sur les rameaux et d’en 
déduire la chute annuelle (J.C. GLOAGUEN, 1979). 


Pour connaître l’évolution pondérale et minérale 
de la litière au sol des quantités connues d’épines 
d’Ajoncs et de feuilles mortes des principales espèces 
ont été enfermées dans de petits sachets de nylon 
de 0,33 mm de maille et déposés sur le sol dans la 
litière de leur station d’origine. 


Périodiquement un certain nombre de sachets sont 
récoltés et leur contenu analysé (J.C. GLOAGUEN, F. 
FORGEARD et J. TOUFFET, 1980). 


Dans ces mêmes landes l’interception des eaux 
de pluie par le couvert végétal et l'apport d’éléments 
biogènes par la pluie et le pluviolessivage (fig. 8) ont 
aussi été déterminés en plaçant 30 pluviomètres 
sous la végétation et en zone découverte. L’eau 
recueillie est mesurée chaque mois à l’éprouvette 
et analysée (F. FORGEARD, J.C. GLOAGUEN et J. 
TourFET, 1979). 


Toutes ces données, ainsi que celles concernant 
le sol, nous ont permis d'établir des bilans concer- 
nant la répartition et l'évolution de la matière 
organique et des éléments biogènes dans les divers 
types de lande. Certains chaînons restent à appro- 
fondir; ainsi, pour le cycle de l'azote (fig. 9) des 
travaux sont en cours sur les processus de minéra- 
lisation et de fixation. 


IV. — LA RECOLONISATION DES LANDES 
APRÈS INCENDIE 


La compréhension de l’écosystème lande est diffi- 
cile si l’on n’en connaît pas la genèse. C’est pour- 
quoi, après la définition et l'inventaire des landes 
bretonnes, puis l’acquisition de données sur la pro- 
ductivité primaire et le bilan des éléments biogènes, 
nous avons abordé une étude des processus de 
recolonisation végétale de la lande après incendie. 
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Fic. 8. — Apports annuels d'éléments minéraux par pluviolessivage dans les landes de Paimpont et de Fréhel 
(moyenne de 3 années en kg/ha). 


L'évaluation de la production, de la dispersion et 
du devenir des semences dans le sol fait l’objet de 
travaux actuels à Paimpont et dans les Monts 
d’Arrée (B. CLÉMENT, A. RIVIÈRE et J. TOUFFET, 
1979). 

L'étude démographique, phénologique et bioéner- 
gétique des premiers stades de développement des 
Ajoncs et des Bruyères est aussi en cours. Chez 
Ulex europaeus (F. FORGEARD et J. TOUFFET, 1978) 
l'évolution démographique présente deux périodes 
cruciales; au moment de la germination les facteurs 
mésologiques provoquent la mort de nombreuses 
plantules, puis la concurrence intraspécifique inter- 
vient en plus et cause une mortalité importante au 
cours de la période estivale de la deuxième année 


végétative. La croissance des organes aériens est 
active de mai à octobre et correspond à un seuil 
thermique supérieur à 10 °C. L'évolution des carac- 
tères structuraux des individus dépend essentielle- 
ment de facteurs internes mais les conditions de 
milieu et surtout la densité interviennent également. 
La teneur en éléments biogènes de tous les organes 
diminue progressivement et le rapport minéralomasse 
sur biomasse diminue considérablement au cours de 
la première année puis beaucoup plus lentement par 
la suite. 


Dans les landes hygrophiles à Erica tetralix, la 
productivité primaire moyenne est comprise entre 1 
et 1,5 t/ha/an quel que soit l’âge de la végétation. 
Après incendie, elle est nettement plus faible les 
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FiG. 9. — Répartition et flux d'azote dans une lande mésophile des Monts d’Arrée. 
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premières années (0,7 t/ha/an la première année, 
0,8 t/ha/an la deuxième année) puis redevient nor- 
male après 3-4 ans. 


Dans les landes mésophiles à Erica ciliaris, la 
productivité primaire est toujours nettement plus 
importante, de 2 à 4 t/ha/an, et plus variée suivant 
l’âge, la composition floristique et les caractères éda- 
phiques. Elle diminue également les premières années 
après incendie. 

Dans les landes sèches rares à Erica cinerea, la 
productivité primaire est de l’ordre de 1,5 à 2 t/ 
ha/an. 


Dans les landes hautes à Ajoncs, elle peut attein- 
dre 6-7 t/ha/an. 


Dans les landes mésophiles des Monts d’Arrée, 
nous avons montré (B. CLÉMENT et J. TOUFFET, 
1979) que le développement d’Erica ciliaris ne paraît 
pas affecté par la richesse du substrat; c’est essen- 
tiellement la croissance ligneuse d’Ulex gallii liée à 
la teneur en cations du sol qui est responsable 
directement (croissance plus importante sur sol plus 
riche) ou indirectement (élimination progressive des 
Graminées bien que les conditions édaphiques leur 
soient aussi favorables) des disparités de biomasse 
et de productivité en fonction du substrat. 


Les différences s’affirment surtout au cours du 
vieillissement de la végétation car, lorsque la bio- 
masse végétale s'accroît, la quantité d’éléments bio- 
gènes accumulée dans la végétation et dans la litière 
augmente au détriment des horizons exploités par 
les racines qui s’appauvrissent de plus en plus. 


III. — LA RÉPARTITION ET LE CYCLE 
DES ÉLÉMENTS BIOGÈNES 


L'analyse des éléments biogènes essentiels a été 
effectuée sur le matériel végétal séché à 65 °C puis 
pulvérisé. Après minéralisation nitroperchlorique les 
cations ont été dosés au photomètre à flamme (Na 
et K) et au spectrophotomètre à absorption ato- 
mique (Ca, Mg, Fe). Le phosphore est déterminé 


par la méthode colorimétrique au réactif sulfomo- 
lybdique et l'azote suivant la méthode classique de 
Dumas à l’analyseur Coleman. 


L'analyse des teneurs en éléments minéraux mon- 
tre que celles-ci varient suivant l'espèce, l’âge, la 
nature de l'organe considéré. 

En règle générale, les parties vertes (épines, feuil- 
les, rameaux) sont plus riches en azote, potassium, 
phosphore, magnésium et sodium alors que les épi- 
nes, feuilles et rameaux secs ont des teneurs en cal- 
cium et fer plus élevées. Le bois est généralement 
pauvre en éléments minéraux; seules les teneurs en 
potassium y sont souvent supérieures à celles des 
parties sèches. Le phosphore atteint des valeurs 
comparables dans le bois (tronc) et les parties sèches 
(petits rameaux et épines sèches). Le fer est équi- 
valent dans les parties ligneuses et les parties vertes. 
Le manganèse ne présente pas de grandes différences 
entre les différentes parties des espèces considérées. 


D'une façon générale la Callune et les Bruyères 
sont plus riches en calcium que les Ajoncs; par 
contre, ceux-ci ont des teneurs en azote supérieures 
à celles des Ericacées. 

La répartition des éléments biogènes (minéralo- 
masse) dans les diverses parties des espèces consti- 
tuant le tapis végétal des principaux types de landes 
a été calculée en se référant aux poids secs. 


Les résultats peuvent être reportés dans des 
tableaux comparatifs (fig. 5) ou sur des schémas 
synthétiques (fig. 7). 

Les différences de minéralomasse observées d’un 
type de végétation à un autre tiennent à la compo- 
sition floristique de ces landes, mais aussi aux 


caractères du substrat et à la facilité d’absorption 
des substances minérales par la végétation. 


Les incendies ont un rôle important sur l’augmen- 
tation de la minéralomasse des landes au cours des 
premières années de repousse (FORGEARD, 1978). 


L'évolution floristique et structurale des commu- 
nautés végétales après incendie dans les pelouses et 
landes de Paimpont et dans les landes des Monts 
d’Arrée a aussi été suivie d’une part le long de 
lignes permanentes en utilisant la méthode des points 
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quadrats (F. FORGEARD et J. TourFET, 1979), 
d’autre part dans des carrés permanents où l’on peut 
évaluer les densités. On peut ainsi suivre qualitati- 
vement et quantitativement l’évolution de la végé- 
tation. 


Le développement de la végétation muscinale est 
très variable. Dans certains cas la quantité de 
matière végétale produite est déjà considérable dès 
la première année (de l’ordre de 3 t/ha, ce qui 
correspond à la productivité maximale des landes 
mésophiles) puis elle peut atteindre 8 à 10 t/ha au 
cours de la seconde année. La consommation et la 
décomposition de cette matière organique peuvent 
donc intervenir très tôt et permettre rapidement une 
réinstallation de la vie animale. 


L'étude de la croissance et de la phénologie des 
principales espèces doit permettre de préciser le 
cycle de la matière organique et des éléments bio- 
gènes dans les principales populations végétales 
(Agrostis, Molinie, Bruyère, Ajoncs) et indirecte- 
ment dans les communautés de lande. 
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APPLICATION DE L’ANALYSE DES CORRESPONDANCES 
ET DE L'INFORMATION MUTUELLE A L'ÉTUDE PHYTOECOLOGIQUE 
DES LANDES DE BRETAGNE (FRANCE) 


par Jean-Claude GLOAGUEN 
Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cédex 


RÉSUMÉ 


Deux méthodes mathématiques (l'analyse des corres- 
pondances et l'information mutuelle) sont utilisées pour 
tenter de préciser le rôle des facteurs écologiques sur 
la répartition des espèces des landes en Bretagne. 


INTRODUCTION 


Les landes bretonnes ont déjà fait l’objet de nom- 
breux travaux tant phytosociologiques que phytoé- 
cologiques. Nous citerons ceux de des ABBAYES 
(1947 et 1954), DucHaurouRr (1948), VANDEN BER- 
GHEN (1958), CoRILLION et GEHU (1958), GEHU et 
GEHU-FRANCK (1960 et 1961), DARIMONT ef al. 
(1962), Gexu (1963), GEHU et PLANCHAIS (1965), 
CoriLLioN (1965 et 1971), LENORMAND (1966) et, 
plus récemment, ceux de GLOAGUEN et TOUFFET 
(1973 et 1974) sur le Cap Fréhel, ceux de CLEMENT 
et al. (1974), GLOAGUEN et TouFFET (1975), CLE- 
MENT et TOUFFET (1976) et CLEMENT (1978) sur les 
Monts d’Arrée, ceux de GEHU et GEHU (1975) sur 
les landes littorales, ceux de FOoRGEARD (1977) sur 
les landes de la région de Paimpont et ceux de 
CLEMENT et al. (1978) sur les landes de Lanvaux. 


SUMMARY 


Application of the correspondence analysis 
and of the mutual information to the phytoecological 
study of the heathlands in Brittany (France) 


Two mathematical methods (correspondence analysis 
and mutual information) are used to try to state pre- 
cisely the influence of the ecological factors on the 
repartition of the heathland species in Brittany. 


Il est admis depuis longtemps (d’après GEHU, 
1975, l’initiateur semble en être RALLET en 1935) 
que les landes atlantiques peuvent être divisées selon 
un critère écologique (la plus ou moins grande humi- 
dité du substrat) en landes sèches, landes mésophiles 
et landes humides. Le but de ce travail est de tenter, 
par lutilisation de deux méthodes mathématiques 
(analyse des correspondances et l'information mu- 
tuelle), de préciser le rôle des facteurs écologiques 
(et plus spécialement l’eau) sur la répartition des 
espèces des landes en Bretagne. 


ZONE D'ÉTUDE 


La Bretagne fait partie du Massif Armoricain, 
région naturelle constituée par un socle volcanosédi- 
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mentaire désigné sous le nom de Briovérien (repo- 
sant lui-même sur le Pentévrien) sur lequel repose le 
paléozoïque. Les terrains secondaires, tertiaires et 
quaternaires sont rares et peu développés. Le Sud 
de la Bretagne est surtout métamorphique alors que 
les massifs granitiques occupent des surfaces relati- 
vement importantes dans le Centre et le Nord. A la 
suite de l’orogenèse hercynienne, la Bretagne a subi 
une longue période de pénéplanation troublée au 
tertiaire par les contrecoups du plissement alpin qui 
ont été à l’origine de fractures et de légères surrec- 
tions. Les principaux sommets sont constitués par 
des grès ou des quartzites; le Signal de Toussaines 
culmine dans les Monts d’Arrée à 384 m. 


Les sols sont souvent de type sol brun, générale- 
ment acides, plus ou moins lessivés sur les pentes 
et gleyifiés dans les dépressions. Des phénomènes 
de podzolisation peuvent également se manifester, 
notamment sous les landes et donner naissance à des 


sols podzoliques ou même à des podzols. 

Le climat, de type tempéré océanique, est carac- 
térisé par une température moyenne annuelle com- 
prise entre 11 et 12°C (LARIVIERE et VERDOU, 
1969), de faibles amplitudes thermiques, une humi- 
dité atmosphérique élevée, des précipitations annuel- 
les variant de 600-700 mm en Bretagne orientale et 
littorale à 1500 mm dans les Monts d’Arrée, des 
vents fréquents et forts de secteur Ouest dominant 
et une nébulosité relativement importante. 


La Bretagne fait partie du sous-secteur phytogéo- 
graphique armoricain qui dépend du secteur franco- 
atlantique du domaine atlantique. Les caractères cli- 
matiques et floristiques ont permis à des ABBAYES 
(1951) de diviser ce sous-secteur en quatre districts : 
Basse-Bretagne, Haute-Bretagne - Bas-Maine, Basse- 
Normandie et Basse-Loire (fig. 1). 


Notre étude se limite aux quatre départements 
bretons : Finistère, Côtes-du-Nord, Morbihan et Ille- 
et-Vilaine, c’est-à-dire à la Haute-Bretagne et à la 
Basse-Bretagne, celle-ci subdivisée en deux sous- 
districts, intérieur et littoral, ce dernier pouvant 
être caractérisé par des espèces halophiles, méridio- 
nales ou calcicoles, par le développement locale- 
ment important des landes et par l'absence de bocage 


dans les zones exposées (CoRILLION, 1971). Les lan- 
des à Ericacées et à Ajoncs y sont en régression 
constante, mais localement elles peuvent encore 
couvrir des surfaces relativement importantes com- 
me par exemple sur le littoral, dans les Landes de 
Lanvaux et surtout dans les Monts d’Arrée. 


MÉTHODES 


425 relevés phyto-écologiques ont été réalisés dans 
les landes de Bretagne selon les principes et la 
méthode exposés dans le «Code pour le relevé 
méthodique de la végétation et du milieu » (GODRON 
et al., 1968). 


a) L'INFORMATION MUTUELLE. 


L'établissement des profils écologiques et le calcul 
de linformation apportée par ceux-ci, notamment 
l'information mutuelle entre une espèce et une 
variable écologique, ont déjà été exposés en détail 
par GoproN (1968), Gounor (1969), GUILLERM 
(1969, 1971), GARONNE (1970), DAGET, GopRON et 
GuiLLERM (1972), MARLANGE (1973) et GAUTHIER 
et al. (1977). Nous n’en rappellerons que les aspects 
principaux. 


1) Les profils écologiques. 


Une variable (ou facteur) écologique est divisée en 
un certain nombre de classes; la distribution des fré- 
quences d’une espèce dans ces classes constitue le 
profil écologique de l'espèce pour cette variable. On 
distingue : 


— les profils bruts : 


Ils sont établis à partir des fréquences absolues : 

e Le profil d'ensemble pour une variable : nom- 
bre de relevés effectués dans chaque classe d’une 
variable. 
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BASSE-LOIRE 


Fiv. 1. — Localisation des zones étudiées dans les districts de Basse-Bretagne et de Haute-Bretagne 


(Entre parenthèses : 


e Le profil des fréquences absolues pour chaque 
espèce : nombre de présences (ou d’absences) de 
l'espèce dans chaque classe d’une variable. 


— les profils élaborés : 


e Le profil des fréquences relatives : nombre de 
présences de l'espèce, dans chacune des classes de 
la variable, divisé par le nombre de relevés effectués 
dans chaque classe; il tient compte du fait que le 
nombre de relevés peut ne pas être le même dans 
toutes les classes. 


e Le profil des fréquences corrigées : fréquence 
relative des présences de l'espèce, divisée par la 
fréquence moyenne de la présence de l’espèce dans 
l’ensemble des relevés; il rend comparables toutes les 
espèces même si leurs nombres de présences dans 


nombre de relevés) 


l’ensemble des relevés sont différents (une espèce 
« indifférente » pour une classe y aura la valeur 1). 

e Le profil écologique indicé: il est établi à 
partir du calcul de la probabilité pour qu’une espèce 
soit sensible à chacun des états (— classes) où peut 
se trouver une variable écologique; il fait apparaître 
le degré de signification du nombre de présences 
de chaque espèce dans chaque état de la variable 
(GauTHIER et al., 1977). 


2) L'information apportée par un profil écologique. 


— Entropie relative à une variable écologique : 


À partir du profil d'ensemble pour une variable 
(nombre de relevés effectués dans chaque classe de 
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cette variable), il est possible de calculer l’entropie 
de la variable aussi appelée entropie-facteur; elle est 
directement liée au nombre de classes de la variable 
et au nombre de relevés effectués dans chaque classe. 


L’entropie-facteur maximale correspond à une 
égale répartition des relevés dans chaque classe de la 
variable; -si ces classes étaient écologiquement par- 
faites, l’équirépartition serait le mode d’échantillon- 
nage idéal; en fait, on ne sait pas a priori si les clas- 
ses sont judicieusement définies, et on peut seulement 
dire que l’équirépartition offre les meilleures chances 
de vérifier la valeur de chaque classe. 


Une approximation de la qualité de l’échantillon- 
nage peut ainsi être obtenue par le rapport entropie- 
facteur/entropie-facteur maximale : plus ce rapport 
est proche de l'unité, plus les chances d’avoir un bon 
échantillonnage sont grandes. 


— Information mutuelle entre une espèce et une 
variable écologique : 


C'est la quantité d’information apportée par une 
espèce relativement à une variable écologique, esti- 
mée à partir des profils écologiques de la présence et 
de l'absence de l’espèce. 


Pour une variable donnée, les espèces peuvent 
être rangées par valeur d’information mutuelle dé- 
croissante : leur rang dans cette ordination carac- 
térise leur « valeur indicatrice » pour cette variable. 


De la même façon, pour une espèce donnée, les 
facteurs écologiques qui jouent un rôle important sur 
sa distribution, c’est-à-dire les «facteurs actifs », 
sont caractérisés par une forte information mutuelle. 


Notons enfin qu’il est également possible de cal- 
culer l'information mutuelle entre deux variables. 


b) L’ANALYSE DES CORRESPONDANCES. 


Due à Corprer (1965) et développée par BENZE- 
cRI (1973), elle a pour objet la représentation dans 
un espace à deux ou trois dimensions d’un ensemble 


de points d’un espace à n dimensions (GUINOCHET, 
1973). 


Nous avons analysé la matrice espèces-états des 
variables (élargissement du cas espèces-états d’une 
variable); ce sont les données floristiques de présen- 
ce-absence qui ont été utilisées. Un avantage de cette 
méthode est d’autoriser la mise en correspondance 
sur un même graphique des deux ensembles de cette 
matrice, de telle sorte que chaque état ou classe 
d’une variable écologique est entouré des espèces qui 
lui sont liées, et chaque espèce des états de variables 
qui peuvent induire sa présence. 


L’association de ces deux méthodes a déjà été réa- 
lisée pour des études phytoécologiques par ROMANE 
(1972), HïERNAUX (1975) et BOTTLIKOVA er al. 
(976). 


RÉSULTATS 


Nous avons d’abord effectué l'analyse globale des 
425 relevés de landes bretonnes; trois analyses par- 
tielles ont suivi : 

— la Basse-Bretagne littorale (157 relevés du 
Cap Fréhel à l’île de Groix), 

— la Basse-Bretagne intérieure (131 relevés des 
Monts d’Arrée), 

— la Haute-Bretagne (137 relevés de la région de 
Paimpont et des Landes de Lanvaux). 


a) ANALYSE GLOBALE. 


1) Analyse des correspondances. 


Seules les espèces présentes au moins quatre fois 
sur les 425 relevés ont été considérées, soit 139 
espèces; les variables sont au nombre de 25 (soit 
188 états), regroupées en variables biogéographiques, 
variables liées au régime hydrique, variables liées au 
type de substrat, variables de la structure de la végé- 
tation et variable floristique. 


Les participations relatives des axes factoriels à 
linertie du nuage apparaissent sur la figure 2, com- 
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Participation relative des axes 
factoriels à l'inertie du nuage 


ae de ke 4e Me + 
É 2 3 4 5 Fr 
1 analyse globale 3 Haute-Bretagne 
2 nasse-Bretagne Httorale 4 Basse-Bretagne intérieure 
FIG. 2. — Participations relatives des 5 premiers axes factoriels 
à l'inertie totale du nuage (analyse globale et analyses partielles). 


parées à celles des analyses partielles. Le premier 
axe explique 21 % de l'inertie, les deux premiers 
37 % et les cinq premiers, auxquels nous nous som- 
mes limités, 59 %. Remarquons dès à présent que, 
dans les analyses partielles, le premier axe a une 
participation relative nettement plus élevée que dans 


l'analyse globale. 


L'interprétation des axes factoriels est basée d’une 
part sur les participations relatives (1) des variables 


() La participation d'un élément à un axe factoriel est le 
produit du carré de l’abscisse de cet élément sur l'axe par la 
fréauence totale de l'élément. 
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(tabl. 1) ou des groupes de variables (fig. 3) à l’iner- 
tie expliquée par l’axe et d’autre part sur les contri- 
butions relatives de chaque axe à l’inertie de la varia- 
ble (tabl. 1) ou du groupe de variables (fig. 4) sur les 
cinq premiers axes. 


Dans la figure 3 (comme dans les figures 6, 9 et 
12) chaque axe est représenté par un cercle dont la 
surface est proportionnelle au pourcentage de l'iner- 
tie expliquée par cet axe et chaque secteur à la part 
revenant à chaque groupe de variables, de même, 
dans la figure 4 (comme dans les figures 7, 10 et 13) 
chaque groupe de variables est représenté par un cer- 
cle dont la surface est proportionnelle à l’inertie de 
ce groupe. 

L’analyse globale (fig. 3 et 4) donne une impor- 
tance primordiale aux variables biogéographiques : 
elles interviennent pour 49 % dans les 21% de 
l’inertie totale du nuage expliquée par le premier 
axe, ce qui correspond à 42 % de l’inertie du groupe 
de variables (41 %) sur les cinq premiers axes. Les 
variables liées au régime hydrique viennent en secon- 
de position avec 21 % de l’inertie expliquée par le 
premier axe, soit 39% de l’inertie du groupe 
(20 %). Pour le deuxième axe ce sont encore les 
variables biogéographiques qui ont le rôle le plus 
important, suivies cette fois par les variables de la 
structure de la végétation, et notamment la hauteur 
de la lande (tabl. 1). 


Comment expliquer le rôle prééminent des varia- 
bles biogéographiques dans l’analyse globale ? Pour 


tenter de répondre à cette question nous avons fait 
appel à l'information mutuelle. 


2) Information mutuelle. 


— Information mutuelle et qualité de l’échantil- 
lonnage. 


Dans le tableau 2, pour l’analyse globale et les 
analyses partielles, figurent: le nombre de relevés 
dans lesquels la variable a été prise en considération, 
l'information mutuelle moyenne pour les cinquante 
premières espèces (celles qui ont les informations 
mutuelles les plus élevées) et le rapport de l’entropie- 
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Axe 1 


20,9%7 
de l'inertie 


totale du nuage 


JC: 


Axe 2 
16,27 
7 
Axe 3 
10,8 ? 
Axe 4 
6,07 
Axe 5 
4,9 2 ñ 
Æ= Variables biogéogtaphiques 
EXZ3 Variables de la structure de la végétation 
Variables liées au régime hydrique 
UA Variable floristique 
[IIID Variables liées au type de substrat 
Fic. 3. — Participations des 5 groupes de Variables à l'inertic 


expliquée par chacun des 5 premiers axes factoriels (analyse 


globale). 


GLOAGUEN 


1 
10,4 
Variables 
biogéographiques : 
41,1% de l'inertie 
expliquée par les 5 axes 
1 
38,8 
Variables liées au 
régime hydrique : 19,7 


Variables liées au 
type de substrat : 16,5 % 


ÿ 
9,6 ? 
22,8 
Variables de la structure 
de la végétation + 16,4 2 
v 
8,1 


Varfable floristique : 6,3 


I = premier axe 
II = second axe 

III = troisième axe 
IV = quatrième axe 


V = cinquièm axe 


F6. 4 — Contributions relatives des 5 premiers axes factoriels 
à l'inertie de chacun des 5 groupes de variables (analyse globale). 
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TABLEAU 1 


Participations et contributions relatives entre les variables et les cinq premiers axes factoriels. Analyse globale 
(425 relevés) 


Axe 


1 Axe 2 Axe 3 Axe 4 Axe 5 


P 


Variables biogéographiques 
Latitude 
Longitude 
Carte au 1 : 50 000 
Localisation géographique 
District phytogéographique 


Variables liées au régime hydrique 


Humidité de la station 
Topographie 

Pente 

Exposition 

Altitude 


Variables liées au type de substrat 
Nature de la roche-nère 
Age de la roche-mêre 
Epaisseur de l'horizon humifère 
Epaisseur du sol 
Type de sol 


Variables de la structure de la végétation 


Hauteur de la lande 
Densité de la lande 


Recouvrement du sol nu 
ou de la litière 

Recouvrement de la strate 
eryptogamique 

Recouvrement de la strate 
herbacée 

Recouvrement de la strate ligneuse 
basse (jusque 1 m) 

Recouvrement de la strate ligneuse 
moyenne (1 à 2 m) 

Recouvrement de la strate ligneuse 
assez haute (2 à 4 n) 

Recouvrement de la strate ligneuse 
haute (plus de 4 m) 


Variable floristique 
Espèce dominante 


25,7| 1,3[18,0| 1,2/111,4| 7,7139,4| 1,2] 5,2 


2,5] 2,1/69,1| 0,3| 8,0| 1,3/16,1| 0,4| 4,0 


48,0| 3,5/15,5| 3,8/11,1 |10,3/16,5| 6,6| 8,7 


facteur obtenue à l’entropie-facteur maximale. Un 
bon échantillonnage a priori se traduit par un nom- 
bre de relevés maximum et un rapport proche de 
l'unité (soit une valeur élevée de l’entropie-facteur). 
Nous constatons que le district phytogéographique 
a été le mieux échantillonné, ce qui est tout à fait 


logique parce que voulu au départ, ce qui n'était pas 
le cas pour le recouvrement de la strate herbacée 
également bien échantillonné. Inversement, les re- 
couvrements des strates ligneuses moyenne, assez 
haute et haute, ont un rapport très faible parce 
qu’une classe (recouvrement nul) domine nettement. 
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TABLEAU 2 


Pour les 25 variables, nombre de relevés dans lesquels la variable a été prise en considération (N), 
rapport de l'entropie facteur observée à l'entropie facteur maximale (Q) 

et information mutuelle moyenne pour les cinquante premières espèces (L.M.). 
Les variables utilisées pour les analyses des correspondances partielles sont soulignées 


—— — 
Basse-Bretagne | Basse-Bretagne & 
Analyse globale Mister RÉ Haute-Bretagne 
EE 
N Q I.M. N Q I.M. N Q I.M. N Q I.M. 
Variables biogéographiques 
Latitude 425 |0,920|0,117| 157 |0,920|0,140| 131 |0,652/0,031| 137 |o,868| 0,056 
Longitude 425 |0,951/0,120| 157 |0,936|0,146| 131 | 0,852/0,061| 137 |0,920| 0, 085| 
Carte au 1 : 50 000 384 | 0,944 0,134| 154 |0,945|0,146| 131 | 0,967/0,047| 136 |0,955|0, o47l 
Localisation géographique 425 | 0,938] 0,079] © - | = | - - RENE 
District phytogéographique 425 |0,997/0,072 - | - | - CNE QUES = = 
Variables liées au régime hydrique 
Humidité de la station 425 |0,852| 0,066| 157 |0,943|0,069| 131 | 0,835/0,008| 137 |0,832| 0, 107] 
Topographie 425 | 0,834] 0,060| 156 [0,896[0,076| 131 [0,868[0,122| 135 [0,851/0, 100) 
Pente 425 | 0,891] 0,044| 157 |[0,845[0,084| 131 |0,916[0,0%| 137 |0,892[ 0,073] 
Exposition 425 |0,917| 0,035] 157 |0,894|0,082| 131 | 0,941|0,081| 137 |0,904| 0,076 
Altitude 425 |0,919| 0,073] 157 |0,738/0,059| 131 | 0,929/0,073| 137 |0,899| 0,058 
Variables liées au type de substrat 
Nature de la roche-mère 425 | 0,856| 0,067| 157 |0,859|0,132| 131 | 0,620|0,046| 136 |0,991| 0,067 
Age de la roche-mère 267 |0,806|0,090| 72 |0,855/0,195| 121 |0,581/0,031| 74 |0,810[0,066| 
Epaisseur de l'horizon humifère 121 |0,946|0,096| 27 |0,955]0,100| 28 |0,9760,122| 66 |0,944|0,074| 
Epaisseur du sol 110 | 0,954] 0,106| 26 |0,994/0,119| 28 |0,975/0,231| 61 |0,941/0,130) 
Type de sol 209 |0,826/0,100| 27 |0,923/0,151| 110 | 0,838/0,121| 67 [0,852/0,123] 
Variables de la structure de la végétation 
Hauteur de la lande 425 |0,892| 0,050! 157 |0,894| 0,081) 131 | 0,933/0,085| 137 | 0,911] 0,056] 
Densité de la lande 425 |0,854|0,019| 157 |0,953|0,033| 131 | 0,948|0,038| 137 |0,936|0,041| 
Recouvrement du sol nu 425 | 0,684|0,020| 157 |0,730/0,043| 131 |0,750|0,025| 137 |0,739|.0, 052] 
ou de la litière 
Recouvrement de la strate 425 | 0,876| 0,049] 157 |0,740/0,069| 131 | 0,875/0,069| 137 | 0,923| 0,064 
cryptogamique 
Recouvrement de la strate 425 | 0,981/0,036| 157 |0,972| 0,052| 131 | 0,949|0,073| 137 |0,947| 0,077 
herbacée 
Recouvrement de la strate ligneuse 425 |0,851/0,037| 157 |0,784|0,064| 131 | 0,918/0,064| 137 | 0,923] 0,059 
basse (jusque 1 mn) 
Recouvrement de la strate ligneuse 425 |0,592/0,037| 157 |0,534/0,051| 131 | 0,421/0,044| 137 |0,798|0,060 
moyenne (1 à 2 m) 
Recouvrement de la strate ligneuse 425 |o,327|o,o18| - | - ral | - | 137 |0,534| 0,043] 
assez haute (2 à 4 m) 
Recouvrement de la strate ligneuse 425 |0,369|0,042| - = | = | - | - | - | 137 |0,690[0,067 
haute (plus de 4 m) 
Variable floristique 
Espèce dominante 384 |0,934/0,109| 143 |0,960| 0,146| 127 | 0,919|0,201| 133 | 0,877| 0,137 
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Quant aux informations mutuelles, elles sont 
d’autant plus élevées que les variables sont des « fac- 
teurs actifs ». C’est sur les variables mal échantillon- 
nées mais à forte information mutuelle que l'effort 
doit être porté pour améliorer l’échantillonnage. 


— Information mutuelle et profils écologiques des 
fréquences corrigées. 


A titre d'exemple, les profils écologiques des prin- 
cipales espèces ligneuses des landes bretonnes, pour 
le facteur «humidité de la station » (2), sont pré- 
sentés sur la figure 5, pour les analyses globale et 
partielles. Ulex europaeus (3) et Erica cinerea sont 
plus fréquentes dans les landes sèches et peu humi- 
des, Erica ciliaris dans les landes moyennement hu- 
mides et très humides et Erica tetralix dans les lan- 
des très humides et saturées d’eau. Ulex minor, 
Ulex gallii et Calluna vulgaris ont une amplitude 
plus vaste. 


La « valeur indicatrice » d’une espèce pour une 
variable est d’autant plus forte que l'information 
mutuelle est plus élevée: dans le tableau 3 appa- 
raissent les quinze espèces les plus sensibles à la 
variable « humidité de la station » ordonnées selon 
les informations mutuelles décroissantes et accom- 
pagnées de leurs profils des fréquences corrigées. 
Remarquons seulement l'absence d’Ulex minor, Ulex 
gallii et Calluna vulgaris dans l’analyse globale et la 
présence de Molinia caerulea et Pteridium aquilinum. 


— Information mutuelle et profils écologiques in- 
dicés. 


Nous avons vu précédemment que l’analyse des 


() Le choix de la classe d'ehumidité de la station» se fait 
directement sur le terrain, empiriquement, en tenant compte du 
sol, de la roche-mère, de la topographie, de la pente, de l'expo- 
sition. 

(G) La nomenclature adoptée est celle de Flora Europaea 
(TUTIN et al, 1964, 1968, 1972 et 1976) pour les Ptéridophytes, 
Gymnospermes et Dicotylédones, celle des Quatre Flores de 
France (Fournier, 1961) pour les Monocotylédones (sauf. pour 
Festuca ovina trachyphylla, Festuca rubra pruinosa et Dacty- 
lorchis maculata ericetorum : in des Ampayes et al., 1971), celle 
de Auctr (1966) pour les Bryophytes et celle de OZENDA et 
CLauzaDE (1970) pour les Lichens. 


correspondances globale donnait une importance 
primordiale aux variables biogéographiques; lutili- 
sation des profils indicés peut donner un premier 
élément d'explication. Dans le tableau 4 quelques 
profils indicés pour la variable « district phytogéo- 
graphique > sont présentés avec l'information mu- 
tuelle des espèces. Bien entendu, Ulex gallii dont 
l'aire correspond au district de Basse-Bretagne, est 
absent de la Haute-Bretagne, alors que Ulex minor 
ne pénètre pas dans le premier district, mais d’autres 
espèces sont également significativement plus fré- 
quentes dans l’un ou l’autre. Ces espèces sont rela- 
tivement nombreuses et peuvent jouer un rôle im- 
portant dans l'analyse des correspondances quand 
on sait que le nombre d’espèces dans un relevé phy- 
to-écologique de lande est faible : il oscille généra- 
lement entre dix et quinze. 


Outre leur simplicité de lecture, un autre aspect 
intéressant des profils indicés apparaît dans le ta- 
bleau 5: les espèces sont ordonnées automatique- 
ment selon leur niveau de sensibilité à chacun des 
états de la variable, ici le facteur « humidité de la 
station ». Il est reconnu depuis longtemps (des 
ABBAYES, 1947) que Erica cinerea, E. ciliaris et 
Æ. tetralix caractérisent respectivement les landes 
sèches, mésophiles et humides; ceci se retrouve bien 
sûr dans le tableau 5; remarquons aussi que Ulex 
europaeus préfère les landes sèches ou peu humides, 
Pteridium aquilinum les landes peu humides ou 
moyennement humides, Scorzonera humilis, Poly- 
gala serpyllifolia et Dactylorchis maculata ericeto- 
rum les landes moyennement humides ou très humi- 
des. Enfin, Festuca capillata, Dactylis glomerata, 
Jasione montana, Galium saxatile, Danthonia de- 
cumbens, Thymus serpyllum, Hypochaeris radicata, 
Polypodium vulgare et Brachypodium pinnatum sont 
plus fréquentes en stations sèches, Cirsium filipen- 
dulum, Potentilla tormentilla, Frangula alnus et 
Anemone nemorosa en station mésophile et Scirpus 
caespitosus, Cirsium dissectum et Carex panicea en 
stations humides. 


Fréquences Uler minor Ulez ga Ulex europaeus Evioa cinerea Erica tetralix  Calluna vulgaris 
corrigées 
à 
3 
Analyse globale 
2 
1 
à = 
3 
Basse-Brétagne = 
littorale 5 
1 
4 
Basse-Bretage  ? 
intérieure 2 
1 
4 
3 
Haute-Bre tagne 
2 
1 
12345 5 5 12345 123 45 Humidité de 
la station 
F6. 5. — Profls des fréquences corrigées des principales espèces ligneuses des landes pour le facteur «humidité de la station» 
(1 : sec, 2 : peu humide, 3 : moyennement humide, 4 : très humide, 5 : saturé). 
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TABLEAU 3 


Espèces ordonnées selon leurs informations mutuelles décroissantes pour la variable « humidité de la station > 
avec leurs profils des fréquences corrigées (X 100) 


reel lle see Peu hungde [MoPennement | 126 humide |  Saturé 

Profil d'ensemble 110 ii 154 42 8 

1 Erica tetraliz 88 0,348 0 3 122 436 482 

ae 2 Molinia carulea 235 0,312 24 74 147 172 180 

3 3 Erica ciliaris 210 0,200 25 85 143 163 151 

8 4 Erica einerea 265 0,182 148 109 80 38 Q 

m | 5 Pteridium aquilinum 178 0,115 49 139 130 34 o 

8 6 Ulez europaeus 216 0,108 126 B1 84 23 0 

| 7 Agrostis vulgaris 91 0,105 191 38 33 22 ° 

4 8 Soirpus cacspitosus 24 0,093 Q ° 103 548 442 

£ 9 Dicranum scoparium 88 0,091 175 147 40 11 0 

10 Abus gr. frubicoeus 170 0,068 88 141 103 17 31 

11 Sphagnun compactun 15 0,063 0 0 110 337 999 

12 Festuca capitlata 31 0,058 274 74 17 32 0 

13 Scorsonera hymilis 82 0,056 28 74 141 197 129 

14 Polygala cerpyllifolia 75 0,056 36 61 139 229 70 

15 Dactylorehis maculata ericetorun| 51 0,056 15 67 151 238 o 

Profil d'ensemble 55 35 50 17 o 
e 1 Erica tetraliz 27 0,352 ° o 139 513 
ci 2 Molinia cœrulea 56 0,309 35 24 168 263 
ë 3 Erica ciliaris 48 0,266 17 37 183 250 
“ à Erica cinerea 110 0,161 132 101 85 33 
a -5 Agrostis vulgarte 55 0,127 155 130 45 16 
a 6 Pinus pinaster 26 0,108 32 34 144 319 
&.| 7 Datylis glomerata 55 0,096 140 138 57 16 
5 8 Thyrus serpyllum 9 285 ° 0 Q 
F 9 Carez paricea 9 À Q o 174 40 
# | iv Zactylorents maculata ericetoru] 13 0,078 0 69 164 355 
3 | 11 Eraohypodiun pimatum 12 0,070 214 12 0 0 
3 | 12 Festuca capillata 23 198 78 27 40 
# | 13 Satix repens 8 ° 0 196 346 
14 Frengula aînus ul 0 40 228 167 
15 Quereus robur 22 25 61 185 167 

Profil d'ensemble 16 37 56 19 3 

8 1 Erica tetraliz 34 ° 31 75 344 385 

È 2 Pteridiun aquilinun 69 59 143 122 0 Q 

3 Molinia cacrulea 100 32 77 123 124 130 

$ 4 Erica’ ciliaris 77 0 8 127 134 113 

# 5 Soirpue caespitoeus 18 ° o 77 383 485 

à 6 Rubus gr. fruticosus 49 116 173 85 0 0 

$ | 7 Erioa cinerea 76 172 11 95 45 ° 

$ 8 Dioraum scoparium 27 303 157 34 25 ° 

8 9 Sphagnum compactun 11 0 0 85 250 999 

# | 10 Polypodiun vulgare 21 su 168 33 0 o 

8 | 11 reucrium scorodonia 49 200 122 90 14 0 

5 | 12 Gérotum filipendulum 36 ° 127 162 19 0 

& | 13 Vacciniun myrtillus 34 240 145 61 20 0 

14 Narthectun ossifragun 7 0,116 ° o 33 393 999 

15 Ulez gallit 96 0,115 59 77 121 114 90 

Profil d'ensemble 39 39 48 7 à 

1 Molinia casrulea 79 0,394 17 93 155 173 173 

2 Erica tetraliz 21 0,394 Q ° 169 507 507 

3 Ulez europæus 112 0253 122 116 86 34 ° 

A 4 Erica cinerea 79 0241 155 120 57 24 0 

6 5 Potentilla erecta 57 0,195 24 98 135 240 180 

5 6 Erica ciliaris 85 0,177 45 103 130 161 120 

# 7 Scorzonera humilie 33 0,162 21 53 164 355 103 

ni 8 Aypnum cupressiforme ericetorun 89 0,160 126 126 64 109 0 

5 9 Dicranum scopartum 50 0,153 154 140 45 0 0 

8 | 10 Utez minor o1 0,151 5û 108 125 150 75 

Li 11 Agrostis vulgaris 20 0,145 228 122 0 © 0 

12 Pteridium aquilinum 52 0,137 33 135 142 37 o 

13 Cireiun dissectum 12 0,132 o 58 95 815 285 

14 Jinous silvatious 7 0,123 ° o 81 838 978 

15 Cireiun filipendutun ni 0,115 0 o 233 355 o 
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TABLEAU 4 
Profils écologiques indicés de quelques espèces pour la variable « district phytogéographique » 


3 
Information Res ee Haute- 
Breta, Bretagne 
ln nl ee 
Ulex gallii 0,443 +++ = 
Erica ciliaris 0,065 + +++ 
Molinia caerulea 0,101 +++ È 
Vaccinium myrtillus 0,091 44+ 2 
Anemone nemorosa 0,085 +++ = 
Scirpus caespitosus 0,048 +++ = 
Scorzonera humilis 0,042 + . 
Polypodium vulgare 0,039 +++ : — 
Lusula silvatica 0,034 +++ = : 
Leucobryum glaucum 0,032 +++ E 
Cirsium filépendulum 0,030 +++ E = 
Erica tetraliz 0,028 #++ ne ë 
Dactylis glomerata 0,210 — +++ 
Leucanthemum vulgare 0,075 _- +++ 
Agrostie vulgaris 0,066 ce 4e E 
Lonicera perielymenum 0, 060 : +++ 
Viola canina 0,058 - +++ 
Brachypodium pimnatum 0,049 #44 = 
Rumez acetosa 0,049 _ +++ = 
Teucrium scorodonta 0,045 1} ++ _— 
Anthozanthum odoratum 0,044 ; +++ 
Holeus lanatus 0,041 = +++ E 
Festuca captllata 0,039 — +++ 5 
Galium mollugo 0,038 ë #44 _ 
Plantago lanceolata 0,036 - +++ 
Thymus serpytlum 0,036 - +++ 
Symaethis plantfolia 0,033 _— +++ . 
Centaurea debeauxit nemoralis 0,025 ++ ms 
Ulez minor 0,401 — — +++ 
Ulex europaeus 0,140 +++ 
Quereus robur 0,139 ++ 
Pinus pinaster 0,099 +++ 
Agrostis setacea 0,091 ; +++ 
Hyprum cupressiforme ericetorum 0,081 +++ 
Pinus silvestris 0,075 = +++ 
Frangula alnus 0,065 E ++ 
Dicranum scoparium 0,057 5 +++ 
Betula pubescens 0,054 - +++ 
Ilex aquifolium 0,052 - +++ 
Lophocolea bidentata 0,044 ; — +++ 
Polytrichum formosum 0,042 : +++ 
Pecudoscleropodtum purum 0,036 5 — +++ 
Castanea sativa 0,034 — - +++ 
Danthonta decurbens 0,032 É #4 
Sphagrum palustre 0,031 - #44 
Pyrus commis 0,030 = +++ 
Galium saxatile 0,028 : on 5 
Asphodelus albus 0,027 +++ 
Silene vulgaris maritima 0,028 3 2 — 
|: 
+++ Espèce significativement sensible de façon positive au seuil de 1 Z 
+ Espèce significativement sensible de façon positive au seuil de 1 % 
+ Espèce significativement sensible de façon positive au seuil de 5 Z 
Espèce significativement sensible de façon négative au seuil de 1 Z 
Espèce significativement sensible de façon négative au seuil de 1% 
- Espèce significativement sensible de façon négative au seuil de 5 % 


Espèce non significativement sensible (espèce indifférente) 
blanc" Le-honbre de relevés eat insuffisant pour conclure. 
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TABLEAU 5 


Profils écologiques indicés de quelques espèces pour la variable « humidité de la station » 
(Pour la légende voir tableau 4) 


Ulez europaeus 
Agrostis) vulgaris 
Dicranum scoparium 
Silene vulgaris maritima 
Erica cinerea 

Festuca capillata 
Dactylis glomerata 
Jasione montana 
Galium saratile 
Danthonia decumbens 
Thymus serpyl lun 
Hypochoerts radicata 
Polypodium vulgare 
Brachypodium pinnatun 
Pteridiun aquilinum 
Rubus gr. fruticosus 
Agrostis se tacea 
Teucrium scorodonia 
Holeus mollis 

Cuscuta epithymm 
Molinia caerulea 
Erica ciliaris 
Scorzonera humilie 
Polygala serpyllifolia 
Dactylorchis maculata ericetorum 
Ciréium filipendulum 
Potentilla erecta 
Frangula anus 
Anemone nemorosa 
Erica tetralix 
Sphagnum compactum 
Salix repens 

duncus silvaticus 
Sphagnim inundatum 
Warthecium osoifragum 
Sphagrum tenel lun 
Soirpus caespitosus germarieus 
Cirsium 

Carex panicea 
Leucobryum glaucum 
Sphagnum palustre 
Drosera rotudifolia 
Salix aurita 

Gnista aglica 
Sphagnum acutifolium 
Aulacomium palustre 


Information 
mutuelle 


Sec 


Peu Moyennement 


humide humide ES 


0,108 
0,105 
0,091 
0,040 
0,182 
0,058 
0,048 
0,045 
0,044 
0,043 
0,042 
0,041 
0,033 
0,032 
0,115 
0,068 
0,051 
0,043 
0,041 
0,031 
0,312 
0,200 
0,056 
0,056 
0,056 
0,054 
0,049 
0,043 
0,030 
0,348 
0,063 
0,050 
0,049 
0,047 
0,044 
0,038 
0,093 
0,043 
0,038 
0,029 
0,052 
0,038 
0,032 
0,029 
0,029 
0,027 


b) ANALYSES PARTIELL) 


1) Choix des variables pour les analyses des corres- 


pondances partielles. 


Après l'analyse globale des 425 relevés de landes, 
les calculs d’information mutuelle ont été repris, 


avec les mêmes 25 variables, pour les 3 analyses 
partielles de Basse-Bretagne littorale, Basse-Bretagne 
intérieure et Haute-Bretagne. Nous avons ainsi pu 
définir les variables à conserver en fonction d'un 
certain nombre de critères qui sont : 

— pour les analyses globale et partielles d’infor- 
mation mutuelle (tabl. 2) : 
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© la qualité de l’échantillonnage, d’après le nom- 
bre de relevés dans lesquels la variable a été 
prise en considération et d’après le rapport de 
l'entropie-facteur observée à l’entropie-facteur 
maximale, 


© l'information mutuelle pour les cinquante pre- 
mières espèces; 


— pour l'analyse des correspondances globale 
(tabl. 1), les participations relatives des variables à 
l'inertie expliquée par les premiers axes. 


Comme nous étions également limités à 45 classes 
de variables, nous avons été amenés à choisir, pour 
les 3 analyses des correspondances partielles, les 
variables suivantes : 

— parmi les variables biogéographiques : la « carte 
au 1:50 000 », synthèse des variables « latitude » 
et « longitude », 

— parmi les variables liées au régime hydrique : 
Ve humidité de la station » et la « topographie », 

— parmi les variables liées au type de substrat : la 
< nature de la roche mère », 

— et parmi les variables de la structure de la végé- 
tation : la « hauteur de la lande », et les «re- 
couvrements de la strate cryptogamique, de la 
strate herbacée et de la strate ligneuse basse ». 


Pour la Basse-Bretagne intérieure, nous avons pu 
ajouter le «type de sol » et pour la Haute-Bretagne 
Ve épaisseur du sol ». Enfin, le espèce dominante », 
malgré sa forte information mutuelle et sa participa- 
tion relative importante à l’inertie expliquée par les 
premiers axes n’a pas été retenue parce que nous 
n'avons pas voulu utiliser de variables « synthéti- 
ques ». 


2) Résultats des analyses partielles. 


— L'analyse des correspondances. 


Pour les 3 analyses partielles, les classes de varia- 
bles sont au nombre de 45 et seules les espèces pré- 
sentes au moins 4 fois dans les relevés de chaque 
district ont été conservées; ainsi interviennent pour 
la Basse-Bretagne littorale 89 espèces et 8 variables, 


pour la Basse-Bretagne intérieure 66 espèces et 9 
variables et pour la Haute-Bretagne 70 espèces et 9 
variables. 


— Basse-Bretagne littorale : 


Le premier axe explique 30% de l’inertie du 
nuage, les 2 premiers 42 % et les 5 premiers 66 % 
(fig. 2 et 6). 

Les variables de la structure de la végétation in- 
terviennent pour 33 % avec 16% pour la «hau- 
teur de la végétation » dans les 30 % de l’inertie 
totale du nuage expliquée par le premier axe, ce qui 
correspond à 41 % de l'inertie du groupe de varia- 
bles (35 %) sur les 5 premiers axes (fig. 6 et 7); 
suivent les variables liées au régime hydrique (avec 
26 %), les variables biogéographiques (avec 22 %) 
et enfin les variables liées au type de substrat (avec 
19 %). Remarquons également (fig. 7), que les iner- 
ties de ces 3 derniers groupes de variables, respec- 
tivement 23, 21 et 20 %, sont très voisines et que 
les variables biogéographiques jouent encore un 
rôle important dans cette analyse (nous y reviendrons 
lors de l'étude de l'information mutuelle). Enfin 
(ig. 7), notons que le plan factoriel formé par les 
deux premiers axes interviennent : 

— pour 62% dans l’inertie expliquée par la 

structure de la végétation, 

— pour 79 % dans l’inertie expliquée par le régi- 

me hydrique, 

— pour 56% dans l'inertie expliquée par la 

biogéographie, 

— et pour 56% dans l’inertie expliquée par la 

nature du substrat. 

Seul ce plan factoriel est représenté dans la figu- 
re 8 où sont mises en correspondance les principales 
espèces et les 45 classes de variables. Les deux va- 
riables les plus importantes sont « l'humidité de la 
station » et la « hauteur de la lande » (voir interpré- 
tation générale fig. 15). 


— Basse-Bretagne intérieure : 


Le premier axe explique 41 % de l'inertie du 
nuage, les 2 premiers 60 % et les 5 premiers 78 % 
(fig. 2 et 9). 
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Axe 1 


29,6 x 
de l'inertie 
totale du nuage 


Axe 2 
12,5% 


34,4 


Axe 3 
11,0 % 


29,0 


11,8 


43,4 


Axe 5 
5,52 


11,7 


36,7 


35,6 


FIG. 6. — Participations des 4 groupes de variables à l'inertie 


expliquée par chacun des 5 premiers 


axes factoriels (Basse- 


Bretagne littorale). Légende : voir fig. 3. 


v 
pes 
28,1 


51,1 
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Variables de la structure 

de la végétation : 35,4 % 

de l'inertie expliquée 
par les 5 axes 


Variables liées au 
régime hydrique : 23,0 7 


Variables biogéographiques : 
21,4 % 


Variables liées au, 
type de substrat : 20,3 Z 


Fi. 7. — Contributions relatives des 5 premiers axes factoriels 
à l'inertie de chacun des 4 groupes de variables (Basse-Bretagne 


littorale). 


Légende fig. 6, 9 et 12 : 1, carte au 1:50 000 ; 2, hauteur de la 

lande ; 3, recouvrement de la strate cryptogamique ; 4, recouvre- 

ment de la strate herbacée ; 5, recouvrement de la strate ligneuse 

basse ; 6, humidité de la station ; 7, topographie ; 8, type de sol; 
9, nature de la roche-mère ; 10, profondeur du sol. 
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FiG. 8. — Basse-Bretagne littorale, Plan factoriel formé par les deux premiers axes. Légende : voir fig. 14. 
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Les variables liées au régime hydrique intervien- 
nent pour 34 % dans les 41 % de l’inertie totale du 
nuage expliquée par le premier axe, ce qui corres- 
pond à 58% de l’inertie du groupe de variables 
(31 %) sur les 5 premiers axes (fig. 9 et 10); suivent 
les variables de la structure de la végétation (avec 
34 %), les variables liées au type de substrat (avec 
27 %) et enfin les variables biogéographiques négli- 
geables (avec 4 %). Quant au deuxième axe (fig. 9), 
la structure de la végétation y participe pour 45 %, 
le régime hydrique pour 32 %, le type de substrat 
pour 20 % et la carte au 1:50 000 pour 4 %. No- 
tons aussi (fig. 10) que le plan factoriel formé par 
les deux premiers axes intervient : 

— pour 72% dans linertie expliquée par la 

structure de la végétation, 

— pour 84% dans l'inertie expliquée par le 

régime hydrique, 

— et pour 87 % dans l'inertie expliquée par la 

nature du substrat. 


Ce plan factoriel est représenté sur la figure 11. 
Participent surtout au premier axe l’« humidité de la 
station », la « topographie » et le «type de sol» 
alors que les variables de la structure de la végé- 
tation interviennent surtout dans le second (voir 
interprétation générale fig. 15). 


— Haute-Bretagne : 


Les résultats sont très comparables à ceux de la 
Basse-Bretagne intérieure. Le premier axe explique 
36 % de l’inertie du nuage, les 2 premiers 54 % et 
les 5 premiers 72 % (fig. 2 et 12). 


Les variables liées au régime hydrique intervien- 
nent pour 54 % dans les 36 % de l’inertie totale du 
nuage expliquée par le premier axe, ce qui corres- 
pond à 68% de l’inertie du groupe de variables 
(40 %) sur les 5 premiers axes (fig. 12 et 13); sui- 
vent les variables de la structure de la végétation 
(avec 30 %), les variables liées au type de substrat 
(avec 14%) et enfin les variables biogéographiques 
négligeables comme en Basse-Bretagne intérieure 
(avec 2 %). Quant au deuxième axe (fig. 12), la 
structure de la végétation y participe pour 54 %, 
le régime hydrique pour 33 %, le type de substrat 


pour 13 % et la carte au 1:50 000 pour 1 %. Enfin, 
(fig. 13), le plan factoriel formé par les deux pre- 
miers axes intervient : 

— pour 87% dans l'inertie expliquée par le 

régime hydrique, 

— pour 79% dans linertie expliquée par la 

structure de la végétation, 

— et pour 57 % dans l’inertie expliquée par la 

nature du substrat. 

Ce plan factoriel est représenté sur la figure 14. 
C’est surtout l’« humidité de la station » et la « topo- 
graphie » qui participent au premier axe et les va- 
riables de la structure de la végétation au second. 


Une interprétation générale schématique de ce 
plan factoriel pour les trois analyses partielles est 
donnée sur la figure 15. Interviennent d’une part les 
facteurs écologiques et d'autre part les variables 
liées à la structure de la végétation. Ces dernières 
n'apparaissent pas toutes aussi nettement dans les 
trois analyses partielles, ainsi dans la Basse-Bretagne 
littorale la « hauteur de la lande » a un rôle prépon- 
dérant, dans la Basse-Bretagne intérieure c’est sur- 
tout le «recouvrement des strates cryptogamique et 
herbacée » et en Haute-Bretagne le « recouvrement 
des strates cryptogamique et ligneuse basse» et 
aussi la « hauteur de la lande ». Par contre, dans les 
trois analyses l’« humidité de la station » et la «to- 
pographie » sont toujours des facteurs écologiques 
déterminants. 


— L'information mutuelle. 


Nous avons déjà vu que les informations mutuelles 
moyennes pour les 50 premières espèces (tabl. 2) 
ont été utilisées pour le choix des variables dans les 
3 analyses des correspondances partielles. En Breta- 
gne intérieure (Basse-Bretagne comme Haute-Bre- 
tagne), l’« humidité de la station » et la « topogra- 
phie » ont une forte information mutuelle moyenne, 
alors que celle-ci est très faible pour la «carte au 
1:50 000 » et « la nature de la roche mère ». Inver- 
sement, pour la Basse-Bretagne littorale, l’informa- 
tion mutuelle pour la « carte » et pour la « nature 
de la roche mère » est forte alors que pour « l’hu- 
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âxe 1 
40,8 7 

de l'inertie 

totale du nuage 


Axe 2 
19,6% 


[TA 


6 
es CE 


8,2% 


Axe 4 
5,07 


Axe 5 
4,27 


Fc. 9. — Participations des 4 groupes de variables à l'inertie 
expliquée par chacun des 5 premiers axes factoriels (Basse- 
Bretane intérieure). Légende : voir fig. 3 et 6. 


midité de la station » et la « topographie » elle est 
plus faible que celle de la « pente » et de l’« exposi- 
tion ». 

Nous rejoignons là le problème posé lors de l’ana- 
lyse globale et qui avait trouvé un premier élément 


Variables de la structure 
% de la végétation : 40,5 Z 
de l'inertie expliquée 
par les 5 axes 
1 


Variables liées au 
régime hydrique : 31,1 % 


3,33,6 


Variables biogéographiques : 6,0 Z 


Variables 116 
type de subserat 


= 


FiG. 10. — Contributions relatives des 5 premiers axes factoriels 
à l'inertie de chacun des 4 groupes de variables (Basse- Bretagne 
intérieure). 


d’explication (floristique) avec l’utilisation des profils 
écologiques indicés : comment expliquer le rôle en- 
core important des variables biogéographiques (la 
«carte au 1:50 000 ») dans l’analyse partielle de 
Basse-Bretagne littorale ? Un second élément d’ex- 
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F1. 11. — Basse-Bretagne intérieure. 
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Axe 1 


36,4 7 
de l'inertie 
totale du nuage 


53,5 
17,2 4 32,6 


39,0 
Axe 3 


7,512 


18,6 


Axe 4 


6,57 
33,6 
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4,2% 


20,5 


Fic. 12. — Participations des 4 groupes de variables à l'inertie 
expliquée par chacun des 5 premiers axes factoriels (Haute- 
Bretagne). Légende : voir fig. 3 et 6. 


plication est apporté par l'information mutuelle en- 
tre variables (tabl. 6, où seules ont été conservées 
les 6 variables ayant les plus fortes informations 
mutuelles avec la « carte au 1:50 000 »). Logique- 
ment, la Bretagne s’étirant d’Est en Ouest, la « lon- 
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Fic. 13. — Contributions relatives des 5 premiers axes factoriels 
à l'inertie de chacun des 4 groupes de variables (Haute-Bretagne). 


gitude » a la meilleure information mutuelle avec la 
« carte au 1:50 000 », suivie de « l’âge de la roche » 
(mais mal échantillonné), de la « nature de la ro- 
che », de l’« altitude », de l’« exposition» et de. la 
« topographie ». 
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TABLEAU 6 


Information mutuelle entre quelques variables dans l'analyse partielle de Basse-Bretagne littorale 


—- ee 
A de la |Nature de 1: 
Longitude ses es ue mère | Altitude Exposition | Topographie 
Carte au 
Re ee 2,362 1,904 1,803 1,198 0,730 0,681 
= 
Longitude 2,133 1,675 1,021 0,683 0,555 
Age de la 
ons 1,153 0,999 0,839 0,800 
(E Te 
lature de la 
Re 0,958 0,700 0,556 
Altitude 0,314 0,321 
[ue 
Exposition 0,736 


Ainsi la variété des cartes traduit-elle une diversité 
de roches mères avec toutes les conséquences que 
cela peut entraîner sur la topographie, la pente, 
l'humidité de la station; elle traduit aussi des 
différences d’altitude (côte à falaises ou non, par 
exemple) et des différences d’exposition évidentes 
pour les landes littorales de la côte Nord ou de 
la côte Sud de la Bretagne (exposition qui a aussi 
avec la pente sa plus forte information mutuelle : 
1,355) : la «carte au 1:50 000 » est aussi une va- 
riable « synthétique », comme l’« espèce dominante » 
et à ce titre exige une interprétation très complète. 


Rappelons que sur la figure 5 sont présentés les 
profils des fréquences corrigées des principales es- 
pèces ligneuses des landes pour le facteur « humidité 
de la station » : pour Ulex europaeus, Erica cinerea, 
E. ciliaris, E. tetralix et Calluna vulgaris, les ana- 
lyses partielles et globale sont tout à fait compara- 
bles, notons seulement que, dans son aire (la Haute- 
Bretagne) Ulex minor est plus fréquent dans les lan- 
des mésophiles et humides tout comme Ulex gallii 


en Basse-Bretagne intérieure alors que, dans les 
landes du littoral de Basse-Bretagne, ce dernier 
Ajonc devient également fréquent dans les landes 
sèches. 


En ce qui concerne la « valeur indicatrice » d’une 
espèce pour un facteur écologique, nous nous limi- 
terons à la variable « humidité de la station »; dans 
le tableau 3, les 15 espèces les plus sensibles sont 
ordonnées selon les informations mutuelles décrois- 
santes et accompagnées de leurs profils des fré- 
quences corrigées. Ce sont quasiment les mêmes 
espèces qui apparaissent dans les analyses globale 
et partielles. A côté des 3 espèces d’Erica qui sont 
parmi les meilleures espèces indicatrices des condi- 
tions hydriques de la station ajoutons quelques espè- 
ces des stations humides comme Molinia caerulea, 
Salix repens, Scirpus caespitosus, Narthecium ossi- 
fragum et Juncus silvaticus ou des stations sèches 
comme Brachypodium pinnatum, Rubus gr. frutico- 
sus, Polypodium vulgare, Vaccinium myrtillus et 
Agrostis vulgaris. 
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F16. 15 — Interprétation générale schématique du plan factoriel formé par les deux premiers axes. 


Légende : 


Enfin, pour illustrer la notion de « facteur actif », 
nous avons reporté sur le tableau 7 les informations 
mutuelles entre les principales espèces ligneuses des 
landes et les variables utilisées pour les analyses des 
correspondances partielles : les facteurs actifs sont 
caractérisés par une forte information mutuelle. 
< Carte au 1:50 000 » et « nature de la roche mère » 
donnent des résultats comparables, de même que 
l« humidité de la station» et la « topographie » 
d’une part et l’« épaisseur du sol» et le «type de 
sol» d’autre part. Ulex minor et Ulex gallü qui 
s’excluent territorialement ont, dans l’analyse glo- 
bale, une forte information mutuelle avec la « carte 
au 1:50 000 » la «nature de la roche mère» et 
aussi, mais d’une façon moins nette, avec les varia- 
bles pédologiques. Quant aux variables liées au régi- 
me hydrique elles jouent un rôle important dans la 
distribution des Bruyères du genre Erica et dans 
celle des Ajoncs (sauf, comme nous l’avons déjà 
vu, pour Ulex gallii en Basse-Bretagne littorale). 
Calluna vulgaris a par contre très généralement une 
faible information mutuelle avec les facteurs écolo- 
giques alors qu’elle est élevée avec les variables de 
la stucture de la végétation en Basse-Bretagne litto- 
rale. Ceci peut s'expliquer, d’une part parce que la 


voir fig. 14. 


Callune a une forte amplitude écologique et, d’autre 
part parce qu’elle caractérise souvent les landes 
âgées en leur donnant sur le littoral cet aspect carac- 
téristique en coussinets (avec les Ulex). 


CONCLUSION 


Les deux méthodes, l'analyse des correspondances 
et l'information mutuelle, utilisées ici dans le but 
de préciser les relations entre les espèces et les 
conditions du milieu, apparaissent comme nettement 
complémentaires et donnent des résultats tout à fait 
concordants. L'analyse des correspondances permet 
de donner une synthèse de l’ensemble des résultats 
et de montrer les relations entre les diverses varia- 
bles et classes de variables alors que l'information 
mutuelle, plus analytique, fournit plus de détails sur 
la réaction de chaque espèce vis-à-vis de chaque 
facteur; autrement dit (ROMANE, 1972), «la métho- 
de multivariable traduit au mieux les résultats cons- 
truits sur plusieurs variables mais n'arrive pas au 
degré de précision obtenu avec le profil écologique ». 
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TABLEAU 7 


Information mutuelle entre les principales espèces ligneuses des landes 
et les variables utilisées pour les analyses des correspondances partielles 


Recou-| ou | RECOU- 
Carte En ue re. Epats- | Type Hauteur] Vert |vrement Br 
au seur | de | de 1a de la 
1/50000| 4 12 |graphiel roche | | Éô1 | Sands | strate| de 1e | strate 
station| crypto- | ace ligneuse 
gamique [PerPacée Le 
I 1 
Analyse globale 
Ulex minor 0,449 = - |o,158 = 0101 = = 0,017 
Ulex gallii 0,503 | 0,030 | - |o,117 |o,119 |0,188 | 0,069 | 0,035 | 0,018 |0,026 
Ulex europaeus 0,276 | 0,108 | 0,054 |0,130 | -  |o,136 | 0,132 | ‘- = |o;o2s 
Evica cinerea 0,062 | 0,182 | 0,132 | 0,041 |o,185 |o,150 | - = |o,no |0,065 
Erica ciliaris 0,146 0,200 | 0,115 | 0,047 |0,162 |0,113 | 0,038 | 0,049 - 0,056 
Erica tetraliz 0,097 | 0,348 | 0,226 | 0,086 |0,209 |0,307 | 0,110 | ‘- | 0,061 |0:070 
Calluna vulgaris = _ 0,032 | 0,046 - 0,074 _ 0,086 | 0,046 |0,081 
Basse-Bretagne littorale 
Ulex galtit 5 - = . [0,087 |o,091 |0,129 | 0,068 - 0,033 |0,046 
Ulex europaeus 0,214 | 0,053 | 0,107 | 0,327 |0,096 |0,201 | 0,086 | 0,046 | 0,036 0,037 
Erica cinerea 0,101 | 0,161 | 0,122 | 0,081 |0,116 |0,027 | 0,050 | 0,067 | 0,099 0,102 
Erica ciliaris 0,249 | 0,266 | 0,207 |0,182 |0,154 |0,319 | 0,097 | 0,043 - 0,068 
Erica tetralix 0,256 | 0,352 | 0,204 | 0,192 |0,147 |0,160 | 0,068 = = 0,058 
Calluna vulgaris | 0,132 = | 0,079 0,191 |o,231 |0,228 | 0,163 | 0,144 | 0,0% |0°182 
Basse-Bretagne intérieure! 
Ulez gallii 0,040 | 0,115 | 0,181| - = [0,071 | 0,034 | 0,066 | 0,092 |0,056 
Ulez éuropaeus 0,129 | 0,100 | 0,074 | 0,051 |0,262 |0,197 | 0,125 | ‘= |o'o46 |0:056 
Erica cinerea = | 0,172] 0171/0059 |0,4% |0,129 | 0,040 | - |o’079 |0:069 
Erica ciliaris 0,047 | 0,219 | 0,238 |0,061 |0,848 |0,210 | 0,057 | 0,055 | 0,160 |0,092 
Erica tetralix 0,048 | 0,335 | 0,226 | 0,077 |0,248 |0,463 | 0,159 - 0,120 |0,137 
Calluna vulgaris 0,026 - 0,109 | 0,033 - 0,115 - - _ 0,062 
Haute-Bretagne 
Ulex minor - |o,151| 0,064| - 0,140 |0,069 | - | 0,079 | 0,067 |0,035 
Ulex europaeus 0,038 | 0,253 | 0,155 | 0,067 |0,206 |0,205 | 0,064 = 0,120 = 
Erica cinerea 0,028 | 0,241 | 0,199 0,057 |0,316 |0,318 | 0,034 | 0,078 | 0,148 |o,052 
Erica ciliaris 0,047 | 0,177 | 0,106 - 0,131 |0,105 | 0,043 | 0,079 | 0,085 |0,075 
Erica tetraliz 0,048 | 0,394 | 0,363 | 0,085 |0,262 |0,481 | 0,199 | 0,040 | 0,161 |o0,119 
Calluna vulgaris 0,026 | 0,072 | 0,068 = - = - 0,120 | 0,053 |0,034 
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RÉSUMÉ 


Douze unités de végétation sont décrites et carto- 
graphiées dans les landes du Cap Fréhel. Quatre cartes 
synthétiques sont également présentées: une carte de 
la physionomie de la végétation, une carte des associa- 
tions végétales, une carte de la hauteur et de la bio- 
masse végétale aérienne et une carte des degrés de 
stabilité de la végétation. 


I. — LA CARTE 
DE VÉGÉTATION DES LANDES 
DU CAP FRÉHEL 


Les unités de végétation cartographiées ont été 
principalement définies à partir de transects réalisés 
dans les landes du plateau du Cap Fréhel (GLoa- 
GUEN et TourFET, 1974): ceux-ci permettant de 
définir un certain nombre d’unités de végétation 
caractérisées par leur composition floristique, leur 
physionomie, leur biomasse, leur structure (recou- 
vrement, hauteur : lande rase, jusqu’à 40 cm; lande 
moyenne, de 40 cm à 1 m; lande haute, au-dessus 
de 1 m) et aussi leurs caractères écologiques (en 
particulier l’état hydrique du sol). 


SUMMARY 


Explicative notice of the vegetation maps 
of the heathlands at Cap Fréhel 
(Côtes-du-Nord, France) 


Twelve vegetation units are described and mapped 
in the heathlands at Cap Fréhel. Four synthetical maps 
are also presented : a map of vegetation physiognomy 
a map of the plant associations, a map of the height 
and of the aerial plant biomass and a map of the 
stability degrees of the vegetation. 


Pour les nécessités de la cartographie, ces unités 
sont représentées individuellement ou réunies en 
ensembles plus vastes. 


Nous avons distingué : 
1. PELOUSE RASE. 


La végétation de l’extrême pointe du Cap Fréhel, 
très touristisée, est une pelouse rase rudéralisée à 
Plantago coronopus, avec quelques taches de pelouse 
plus haute à Dactylis glomerata, passant localement 
à une lande sèche à Ulex gallii, Erica cinerea, Cal- 
luna vulgaris. 
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2. PELOUSE-LANDE. 


Essentiellement localisées au sommet des falaises 
de la côte Nord-Ouest du Cap Fréhel, ces pelouses- 
landes sont de composition floristique très variable; 
soit à Festuca rubra pruinosa, soit à Dactylis glo- 
merata, soit à Brachypodium pinnatum, avec quel- 
ques touffes d’Ajoncs et de Bruyères (Erica cinerea 
et Calluna vulgaris notamment). 


3. LANDE HAUTE A AJONC. 


Sur les filons de dolérite, la lande, exubérante 
(hauteur supérieure à 1 m) est très dense et diffi- 
cilement pénétrable; sa biomasse atteint 40-45 t/ha 
(GLoAGuEN et Tourrer, 1973). Elle se développe 
sur un sol brun, relativement riche en bases en pro- 
fondeur. Les Ajoncs ont un recouvrement de 100 %; 
il s’agit, soit de l’Ulex europaeus à floraison vernale, 
soit de l’Ulex gallii ou de l’hybride à floraison esti- 
vale et automnale. 


Plusieurs unités de végétation ont été regroupées 
dans cet ensemble : 


3 a) La lande sèche; lande à Ulex europaeus où 
Ulex europaeus x U. gallii et Erica cinerea. 


Elle occupe les positions les plus élevées sur les 
filons de dolérite, sur sol brun sec. Le Brachypode 
penné (Brachypodium pinnatum) accompagne très 
souvent la Bruyère cendrée (Erica cinerea) dans ces 
peuplements d’Ajoncs (soit l’Ajonc d'Europe, soit 
l’hybride). 

Deux faciès de ce type de lande peuvent égale- 
ment être observés; 


3afl: le faciès à Peucedanum officinale : il est 
caractérisé par cette intéressante Ombellifère, stric- 
tement localisée aux filons de dolérite sur lesquels 
elle peut être en grande abondance. 


3af2 : le faciès à Rubus gr. fruticosus : les Ron- 
ces envahissent parfois la lande haute à Ajonc, la 


rendant encore plus impénétrable. Ce type de végé- 
tation semble se développer plus particulièrement 
dans les zones ayant subi la pression humaine (au- 
tour des blockhaus par exemple). L'apparition de 
Prunus spinosa dans cette lande montre l’évolution 
possible de la lande haute à Ulex vers un stade 
préforestier. 


3b) La lande mésophile; lande à Ulex europaeus 
x U. gallii et Erica ciliaris. 


Lorsque les filons de dolérite occupent des dé- 
pressions et se retrouvent ainsi quasiment au même 
niveau que les grès, la lande sèche fait place à une 
lande plus mésophile caractérisée par la présence 
d'Erica ciliaris. Cette lande, sur sol brun plus 
humide, peut atteindre 2 mètres de haut et parfois 
plus; de forme souvent linéaire, en bordure des 
filons, elle abrite alors au centre de ceux-ci, soit 
une ptéridaie, soit une saulaie, soit même les deux. 


4. LANDE SÈCHE RASE À CALLUNE. 


Sur grès, la lande sèche (à Ulex galliü, Erica cine- 
rea et Calluna vulgaris) est bien moins exubérante 
(biomasse de 15 à 20 t/ha), sa hauteur dépasse 
rarement 40 cm. Elle est localisée en sommet de 
versant, de part et d’autre des filons de dolérite; 
cependant, elle est plus fréquente sur les versants 
exposés au vent de noroît (nord-ouest) : une humi- 
dité atmosphérique relativement importante favorise- 
rait l'installation de la Callune. Dans ces landes 
rases, sur ranker sec, l’Ajonc et les Bruyères (et sur- 
tout la Callune) ont tendance à former des coussi- 
nets en réaction à la violence des vents, ces coussinets 
pouvant être espacés (lande ouverte avec plus ou 
moins de sol nu) ou contigus (lande fermée rase 
mais très dense). 


5. LANDE SÈCHE RASE SANS CALLUNE. 


Occupant la même position topographique que la 
précédente, sur même type de sol, de même hauteur, 
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elle en diffère par l’absence de Callune, ce qui est 
suffisant pour lui donner une autre physionomie. 
Sa localisation est également différente; elle est plus 
fréquente dans les zones abritées des vents de noroît : 
Erica cinerea est plus xérophile que Calluna vul- 
garis, dont l'amplitude écologique est effectivement 
très grande, puisqu'elle se retrouve de la lande sèche 
à la lande tourbeuse. Cette lande rase (à Ulex galli 
et Erica cinerea), tout comme la précédente, est 
brusquement limitée en sommet de versant par la 
lande haute à Ajonc alors que vers le bas de versant 
elle passe progressivement à la lande mésophile. 


6. LANDE MÉSOPHILE. 


Caractérisée par Erica ciliaris, la lande mésophile 
a un aspect très variable selon son âge; alors que 
la lande sèche dépasse rarement 40 cm de hauteur, 
elle peut atteindre 70-80 cm. Les landes du Cap 
Fréhel étant incendiées de temps en temps et en 
divers endroits, nous pouvons y observer des landes 
mésophiles depuis 10 cm jusqu'à 80 cm de haut. 
La végétation se ferme progressivement et dans une 
lande âgée elle devient très dense et très régulière, 
les coussinets n'étant plus visibles. Développée sur 
ranker humide ou sur sol à pseudogley, la lande 
mésophile a une biomasse variable selon l'importance 
relative des deux espèces dominantes (Erica ciliaris 
et Ulex galli) : quand il y a peu d’Ulex gallii la bio- 
masse atteint 25 à 30 t/ha alors qu’elle peut appro- 
cher les 50 t/ha quand celui-ci est abondant, ce qui 
est plus rare (de plus la présence d’Ajonc augmente 
la richesse de la lande en azote). La couche de 
litière est aussi très épaisse, sa biomasse varie de 
20 t/ha à 35 t/ha. La floraison simultanée de ces 
deux espèces, Erica ciliaris et Ulex gallii, vers la fin 
de l'été et le début de l'automne, donne à la lande 
mésophile une physionomie bien particulière; très 
répandue au Cap Fréhel, elle lui imprime au cours 
de cette période toute sa beauté, véritable symphonie 
de jaune et de rose-violacé. 


6f) Dans les faciès plus humides, la Molinie 
(Molinia caerulea) peut jouer un rôle physionomique 


important et même dominer la Bruyère et l’Ajonc : 
la lande prend alors un aspect herbacé, vert pen- 
dant la période végétative et blanchâtre en hiver. 
Ce type de lande, rare au Cap Fréhel, est très ré- 
pandu dans les landes armoricaines et notamment 
dans les Monts d’Arrée (Finistère). 


7. LANDE MÉSO-HYGROPHILE. 


Dans les dépressions et sur certains versants en 
pente douce, toujours sur grès, généralement sur sol 
à pseudogley, ou plus rarement sur ranker humide, 
Ja lande méso-hygrophile rase apparaît; elle est beau- 
coup moins dense et exubérante que la lande méso- 
phile voisine. Sa structure est très particulière : c’est 
une véritable mosaïque de coussinets installés sur des 
microreliefs, et de surfaces nues dans les micro- 
dépressions formant un réseau irrégulier à la surface 
du sol. Les coussinets sont essentiellement constitués 
par Ulex gallii et Erica ciliaris; Erica tetralix est 
fréquente, surtout sur leurs pourtours, Erica cinerea 
et Calluna vulgaris peuvent également être obser- 
vées, surtout en leurs centres, dans la partie la plus 
élevée, autrement dit la plus sèche. Enfin, entre les 
Bruyères et l’Ajonc, la Molinie est toujours présente 
et généralement abondante. Dans les microdépres- 
sions dénudées quelques espèces sont également ins- 
tallées, en pieds isolés, notamment Molinia caerulea, 
Carex panicea, Simethis planifolia, Anagallis tenella, 
Pinguicula lusitanica. Les proportions relatives de 
coussinets et de surfaces nues sont variables, ainsi 
que la hauteur de la végétation (de 10 à 40 cm); 
d’une manière générale il s’agit d’une végétation 
ouverte et rase, paraissant relativement stable, de 
faible productivité (la sécheresse du sol en surface 
pendant l'été pourrait expliquer cette lenteur de la 
croissance). 


8. LANDE HUMIDE À MOLINIE. 


Dans les vallons, lorsque l’humidité devient plus 
forte, la Molinie joue un rôle de plus en plus impor- 
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tant et donne à la lande humide un aspect herbacé. 
Cette lande se développe sur un sol à pseudogley ou 
à gley; Ulex gallii y est rare, Erica ciliaris et surtout 
Erica tetralix peuvent être abondantes. Elle se dis- 
tingue facilement de la lande méso-hygrophile par sa 
structure : le recouvrement est ici de 100 %, les 
coussinets sont absents, la structure devient uni- 
forme. 


8f) Nous pouvons distinguer un faciès à Erica 
tetralix et Molinia caerulea : une trop grande humi- 
dité où une immersion temporaire trop longue se 
manifeste par la disparition d’Erica ciliaris. La Moli- 
nie devient alors nettement dominante et la lande 
prend l’aspect de prairie; le passage d'un type 
physionomique à l’autre se fait d’ailleurs très pro- 
gressivement et il est difficile de préciser la limite : 
nous avons gardé le terme de lande à cause de la 
présence de quelques touffes d’Erica tetralix, réser- 
vant celui de prairie pour des formations végétales 
herbacées. Cependant, dans quelques cas, mais sur 
de très petites surfaces, il est possible de distinguer 
une véritable prairie à Molinie. 


9. LANDE TOURBEUSE À SPHAIGNES. 


La présence de Sphaignes permet de distinguer la 
lande tourbeuse de la lande humide. Ce type de 
lande occupe au Cap Fréhel une surface relative- 
ment faible, limitée aux vallons inondés pendant 
une grande partie de l’année. La Molinie joue un 
rôle très important dans la physionomie de ces lan- 
des tourbeuses qui prennent souvent un aspect de 
prairie. Comme plantes ligneuses, seules Erica cilia- 
ris et surtout Erica tetralix sont bien représentées : 
la biomasse de ces landes (entre 15 et 20 t/ha) est 
d'autant plus faible que la Molinie devient plus abon- 
dante. Elles reposent en général sur des sols hydro- 
morphes à gley, sur les grès de Fréhel. 


9f1) Comme dans la lande humide à Molinie, 
nous pouvons également distinguer un faciès à Erica 
tetralix et Molinia caerulea : dans ce milieu tourbeux 


très oligotrophe seule Erica tetralix se maintient; la 
physionomie de la végétation dépend dans ce cas 
de la dominance relative de cette espèce face à la 
Molinie. 


9f2) Enfin un dernier faciès (à Sphaignes et 
Molinie) peut aussi être observé, pour lequel le 
problème de dénomination se retrouve : malgré sa 
physionomie herbacée nous lui avons donné le nom 
de lande à cause de la présence (très générale) de 
quelques pieds d’Erica tetralix ou même parfois 
d'Erica ciliaris. 


10. PTÉRIDAIE. 


Les ptéridaies (formations végétales très paucispé- 
cifiques dont la physionomie est uniquement due à 
Pteridium aquilinum) occupent deux positions privi- 
légiées dans les landes du Cap Fréhel : au sommet 
des filons ou dans les dépressions mais quasiment 
toujours sur dolérite. Dans le premier cas la pré- 
sence de la Fougère fait suite à des incendies qui 
ont favorisé cette plante à rhizome; dans le second 
cas son abondance peut s'expliquer par la relative 
humidité du substrat (sol brun plus profond et plus 
humide). Ces fougeraies sont progressivement enva- 
hies, soit par les Ajoncs en sommet de filons (ces 
zones intermédiaires ont été cartographiées comme 
ptéridaies), soit par le Chèvrefeuille (Lonicera peri- 
clymenum) dans les dépressions: ce qui montre 
Pinstabilité de ces formations et leur tendance évo- 
lutive vers un stade préforestier (il faut d’ailleurs 
noter que les ptéridaies résultant d’un incendie sont 
les moins stables). 


D'autre part, la Fougère peut également être pré- 
sente sur grès dans la lande mésophile, mais alors 
que les frondes sont généralement bien développées 
sur dolérite (2 mètres et même plus), leur taille ne 
dépasse pas ici 1 mètre et est très souvent inférieure 
à 50 cm. Néanmoins, en pleine période végétative, 
elle donne sa physionomie à ce type de lande, rela- 
tivement peu répandu au Cap Fréhel. 


CARTES DE VÉGÉTATION DES LANDES DU CAP FRÉHEL 299 


11. FOURRÉ À PRUNELLIER. 


Sur sols bruns plus profonds et sur certains talus 
quelques rares fourrés à Prunellier (Prunus spinosa) 
peuvent être observés : impénétrables, de 2 à 4 mè- 
tres de hauteur, ils représentent un stade préforestier 
correspondant à un subclimax local (dont la stabilité 
relative est vraisemblablement due à l’action du vent) 
qu'il est sans doute possible de généraliser à l’ensem- 
ble des zones littorales armoricaines non abritées, 
exposées aux vents du large. 


12. SAULAIE. 


Les seules formations arborescentes bien repré- 
sentées dans les landes même du Cap Fréhel sont 
les saulaies; elles peuvent occuper deux positions : 
soit sur les filons de dolérite lorsque ceux-ci sont 
dans des dépressions relativement humides, soit sur 
grès au contact des filons (du côté sommet de ver- 
sant), là où l’eau s’accumule. Ces saules (Salix atro- 
cineréa) peuvent atteindre 5 à 6 mètres de haut et 
forment des peuplements très paucispécifiques. Dans 
la végétation des landes du Cap Fréhel, c’est le stade 
préforestier le plus évolué, installé dans des zones 
relativement abritées. 


Pour représenter les mélanges de deux unités de 
végétation les couleurs correspondant à celles-ci sont 
disposées en bandes verticales alternées. 


D'autre part, les landes de falaise, qui forment un 
liseré autour du Cap, n’ont pas été cartographiées. 


Enfin, près de la pointe du Cap Fréhel, il faut 
noter la présence d’une Ericacée méditerranéo-atlan- 
tique, approchant là de sa limite Nord : Erica sco- 
paria. 


En conclusion, cette carte des landes du Cap 
Fréhel permet de mettre en évidence les grands 
types de végétation qui sont en étroites relations 


avec les caractères géologiques, topographiques et 
pédologiques, et en particulier avec l’état hydrique 
du sol. 


Notamment, l’opposition est très nette entre la 
lande haute à Ajoncs, très exubérante, sur les filons 
de dolérite, et les landes rases à Bruyères et Ulex 
gallii sur les grès de Fréhel (le taux de saturation du 
complexe absorbant est en général nettement plus 
élevé en profondeur dans les sols bruns sur dolérite 
que dans les rankers ou dans les sols hydromorphes 
à pseudogley ou à gley sur grès). 


Il est aussi remarquable de noter la présence 
d’une lande méso-hygrophile sur des versants en 
pente douce, alors que dans certains vallons, sous 
cette lande, s’installe une lande mésophile sur un 
sol mieux drainé. 


Cette carte va également servir de base à l’éta- 
blissement de documents plus synthétiques (carte de 
la physionomie, carte des associations végétales, carte 
de la hauteur et de la biomasse végétale aérienne, 
carte de la stabilité de la végétation) qui doivent 
permettre une étude intégrée plus approfondie des 
landes du Cap Fréhel. 


II. — LES CARTES SYNTHÉTIQUES 


1. CARTE DE LA PHYSIONOMIE DE LA VÉGÉTATION. 


La carte de la physionomie de la végétation, non 
seulement nous renseigne sur l'intérêt esthétique et 
touristique des différents types de végétation mais 
elle est aussi intéressante à d’autres points de vue, 
en particulier pour essayer d'établir les relations avec, 
d’une part la croissance des végétaux et leurs pério- 
des de floraison et, d’autre part avec les cycles de 
développement de certains insectes et de mieux 
connaître la faune inféodée plus spécialement aux 
Ajoncs, aux Bruyères ou aux Graminées. 
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2. CARTE DES ASSOCIATIONS VÉGÉTALES. 


L'étude phytosociologique des landes à Bruyères 
et à Ajoncs du plateau du Cap Fréhel nous a per- 
mis d’y reconnaître cinq associations : 


a) L’Ulico-Prunetum spinosae Géhu et Délélis 1972. 


La première association décrite peut être rappro- 
chée de l’Ulico-Prunetum spinosae Géhu et Délélis 
1972 : elle correspond à la lande haute à Ulex euro- 
paeus (hauteur supérieure à 1 m), qui se trouve prin- 
cipalement sur les filons de dolérite. 


Le cortège floristique accompagnant l’Ulex euro- 
paeus (et notamment Preridium aquilinum et Rubus 
gr. fruticosus) indique une évolution possible vers 
un stade préforestier: cette association appartient 
donc à l’ordre des Prunetalia spinosae Tx. 1952 et 
non à celui des Ulicetalia minoris (Duvigneaud 1944) 
Géhu 1973. 


b) L’Ulici gallii-Ericetum cinereae (Lenormand 
1966) Gloaguen et Touffet 1973. 


Cette association correspond dans ses grandes 
lignes au Calluneto-Ericetum cinereae de LEMÉE 
(937) ou à l'Uliceto-Ericetum cinereae décrit par 
LENORMAND (1966). 


C’est une lande sèche rase (hauteur 20-50 cm) 
localisée surtout en sommet de versant et à mi-pente 
de part et d’autre des filons de dolérite : elle est 
limitée assez nettement dans sa partie supérieure par 
lUlico-Prunetum spinosae, alors qu’elle passe pro- 
gressivement à l’association suivante dans sa partie 
inférieure. 


c) L’Ulici gallii - Ericetum ciliaris Vanden Berghen 
1958 em. Gloaguen et Touffet 1973. 


Voisine de l’Uliceto-Ericetum ciliaris décrite par 


LENORMAND (1966) et s’apparentant à l'association 


à Molinia et Erica ciliaris citée par VANDEN BER- 
GHEN (1958) dans le Finistère, elle correspond à une 
lande mésophile assez dense et plus haute que la 
précédente (30-70 cm) située en général en bas de 
versant où elle passe souvent à l’Ulici gallii-Ericetum 
tetralicis, mais aussi à mi-pente sur des microreliefs 
(10-20 cm) entre lesquels les dépressions sont bor- 
dées par cette dernière association. 


d) L’Ulici galli - Ericetum tetralicis Vanden Berghen 
1958 em. Gloaguen et Touffet 1973. 


Cette association se rattache à l’Ericetum tetralicis 
Jonas 1935, mais seulement en partie car elle est 
dépourvue de Sphaignes; elle correspond également 
à une variante euatlantique à Ulex gallii du Tetra- 
liceto-Ulicetum nani de LEMÉE (1937) ou de l’Ul- 
ceto-Ericetum tetralicis de LENORMAND (1966). C’est 
une lande humide de hauteur très variable (10 à 
50 cm) qui se distingue nettement de la lande tour- 
beuse par l'absence des Sphaignes. 

Ces trois dernières associations (Ulici gallii - Eri- 
cetum cinereae, Ulici gallii-Ericetum  ciliaris et 
Ulici gallii - Ericetum tetralicis développées sur les 
grès de Fréhel, ont également en commun un cer- 
tain nombre d’espèces comme Ulex galli, Calluna 
vulgaris et Potentilla tormentilla : ceci permet de les 
placer dans l’ordre des Ulicetalia minoris. 


e) Le Terraliceto-Sphagnetum Allorge 1925. 


La dernière association décrite s'apparente au 
Tetraliceto-Sphagnetum Lemée 1937 et à l’Ericetum 
tetralicis Jonas 1935 (pro parte, sphagnetosum). 
Cette association est peu représentée dans les landes 
du Cap Fréhel où elle n’occupe que des dépressions 
envahies par l’eau l'hiver et pratiquement asséchées 
l'été (sur les grès de Fréhel). La présence de cer- 
taines plantes comme Cirsium anglicum, Gentiana 
pneumonanthe, mais surtout de diverses espèces de 


LEGENDE 


EE uzico-Prunetun spinosae 


Ulici gallii- 
Ericetun cinereae 


Ulioi gallii= 

1 Ericetun ciliarie 
Utioi galtii= 

<'Ericetun tetraliois 


Mélange Viet gallii-Ericetun ciliaris 
et Ulioi gallii-Ericetun tetraliois 


Mc Pare 


M Petouses diverses 


Saulaie 


Echelle 


ASSOCIATIONS 


VEGETALES 


FIGURE 2 


5 4 


Laboratoire d'Ecologie végétale - Université de Ren 


nes 


LAAANOL ‘{ ‘NANDVOTO ‘9° ‘AUVHONOA ‘A 


LEGENDE 


Pelouse rase 


Pelouse -lande 
Lande haute à Ajoncs 


Lande sèche rase à Callune 


Lande sèche rase sans Callune 


Lande mésophile 


Lande méso-hygrophile 
Re. 


Lande humide à Molinie 


Lande tourbeuse à Sphaignes 


Ptéridaie 


Fourré à Prunellier 


EL IBISL LL LE IN 


Saulaie 


Echelle mm 


VEGETATION DES LANDES DU CAP FREHEL 


Carte dressée par le laboratoire d'écologie végétale - Groupe d'Etude des Landes Armoricaines — Université de Rennes — 


d' après les levêes effectuées par F Forgeard, J.C. Gloaguen et J. Touffet 


i 
Î 
| 
| 


nee 


LEGENDE 


UM sucrieure à 1 n, plus de 40 t/ha 
ES & 40 mal m, de 20 à 40 t/ha 
[M inférieure à 40 cm, moins de 20 t/ha 


Echelle mt 
0 250 m 


HAUTEUR ET BIOMASSE VEGETALE AERIENNE 


FIGURE 3 


Laboratoire d'Ecologie végétale - Université de Rennes 


TAHRIX dVO NG SHGNVT SHQ NOILVIJOHA AG SALAVO 


£0€ 


LEGENDE 


eu stable 


moyennement stable 


stable 


ECh@lle men 
250m 


DEGRE DE STABILITE DE LA VEGETATION 


FIGURE 4 


Laboratoire d'Ecologie végétale - Université de Rennes 


ÿOE 


IAXHNOL ‘f (NANOVOIN ‘O'L AUVAHONOZ ‘4 


CARTES DE VÉGÉTATION DES LANDES DU CAP FRÉHEL 305 


Sphaignes en fait une association des Ericeto-Spha- 
gnetalia Schwickerath 1940. 


A ces associations il faut ajouter les landes de 
falaise qui n’ont pu être cartographiées. 

La carte a été établie en regroupant les unités de 
végétation élémentaires dans les associations aux- 
quelles elles appartiennent. 


3. CARTE DE LA HAUTEUR ET DE LA BIOMASSE VÉGÉ- 
TALE AÉRIENNE. 


Cette carte met en évidence une relation étroite 
entre la nature de la végétation et la nature du sol. 
Elle nous renseigne sur la structure et l’exubérance 
de la végétation qui est en relation avec la produc- 
tivité primaire. 

Un autre intérêt est d’essayer d'établir des rela- 
tions entre la hauteur de la végétation et la densité 
de certaines populations animales, en particulier, 
celles des oiseaux et des mammifères. 


L'importance de la biomasse végétale aérienne a 
été déterminée à partir de données analytiques obte- 
nues par prélèvements et pesées de la végétation en 
divers points de la lande. 


Elle nous renseigne sur le potentiel productif des 
divers types de biotopes (puisque toutes les landes 
ont à peu près le même âge) qui est étroitement lié 
à la nature et aux caractères physico-chimiques des 
sols. 


4. CARTE DES DEGRÉS DE STABILITÉ DE LA VÉGÉ- 
TATION. 


La carte rendant compte du degré de stabilité de 
la végétation a un intérêt plus direct pour les aména- 
gistes car elle renseigne sur le devenir éventuel de 
la végétation présente. 


Elle a été établie en considérant divers critères et 
en particulier la nature et la physionomie de la 
végétation, l'importance de la biomasse végétale 
aérienne, la nature et la profondeur du sol, l’action 
du vent. 
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RÉPARTITION ET ÉVOLUTION DE LA MATIÈRE ORGANIQUE 
ET DES ÉLÉMENTS BIOGÈNES DANS LA LANDE MÉSOPHILE 
DES MONTS D’ARRÉE (FINISTÈRE) 


par B. CLÉMENT et J. TOUFFET 


Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, Complexe scientifique de Beaulieu, 35042 Rennes Cédex 
(ŒR.A. CNRS. n° 798 : Ecologie des landes). 


RÉSUMÉ 


Les auteurs présentent sous forme de modèles sim- 
ples, quelques cycles biogéochimiques d'un écosystème 
armoricain, la lande mésophile à Erica ciliaris et Ulex 
gallii des Monts d'Arrée. Ces modèles font apparaître 
les phases d'immobilisation temporaire ou stock ainsi 
que les phases de circulation ou flux annuels de la 
matière organique et des principaux éléments biogènes 
(4zote, Phosphore, Potassium et Calcium). 


INTRODUCTION 


Dans un écosystème, il est important de connaître, 
au même titre que le cycle de l'eau, la répartition 
et l’évolution de la matière organique. La synthèse 
des molécules organiques nécessite des éléments bio- 
gènes en quantités plus ou moins grandes et la 
connaissance de leurs cycles bio-chimiques est aussi 
à prendre en considération pour établir le bilan éner- 
gétique de l'écosystème. 

Bon nombre de bilans concernant des écosystèmes 
forestiers ont été présentés dans diverses publications 
du Programme Biologique International : EHWALD 


SUMMARY 


Distribution and flow of organic matter 
and organogenic elements in a mesophilous heathland 
of Monts d’'Arrée 


The authors present simple models, some biogeo- 
chemic cycles of Brittany ecosystems, the mesophilous 
heathland of Monts d'Arrée, characterized by Erica 
ciliaris and Ulex gallii. These models show a tempo- 
rary accumulation and dynamic annual flow of organic 
matter and organogenic elements (Nitrogen, Phosphorus, 
Potassium and Calcium). 


(1957), DUvIGNEAUD et DENAYER DE SMET (1962, 
1964), LossaiNT et Rapp (1971, 1978), Rapp 
(1971), KESTEMONT (1973), LEMÉE et al. (1978). 
Les recherches concernant les autres formations végé- 
tales sont plus rares. Peu d’études ont été entreprises 
sur les fruticées; citons RapP (1971) pour la garri- 
gue méditerranéenne. Quelques travaux britanniques 
(ROBERTSON et DAVIES, 1965; CHAPMAN, 1967, 
1970) mentionnent les exportations et les importa- 
tions dans les landes sous l'influence du feu ou du 
pâturage. 

Afin de réaliser une première synthèse pour la 
lande armoricaine, nous avons choisi de présenter 
sous forme de modèles simples, inspirés de ceux de 
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NracGârD (1972) et LEMÉE et al. (1978), le stock 
et l'évolution de la matière organique et des éléments 
biogènes essentiels (N, P, K, Ca) dans la lande 
mésophile des Monts d’Arrée. 


STATION 


La lande mésophile étudiée appartient à l'Ulici 
gallii - Ericetum ciliaris Vanden Berghen 1958 em. 
Gloaguen et Touffet 1973. Elle se situe sur le pla- 
teau de Menez Meur, près de Sizun, dans les Monts 
d’Arrée. Ce type de végétation occupe environ 80 % 
des zones d’inculture de cette contrée. 


La végétation aérienne est constituée par les rejets 
âgés de 9 ans développés après fauchage de la lande. 
Dans ce cas, la végétation atteint un recouvrement 
maximal dès la première année, les racines n’ayant 
pas été affectées par ce traitement physique. La 
composition floristique du groupement fait apparai- 
tre la dominance des Ajoncs; Ulex gallii assure 65 % 
de la biomasse aérienne et Ulex europaeus 9 %; 
Erica ciliaris représente 23 % de la biomasse alors 
que Molinia caerulea et Pieridium aquilinum ont une 
très faible importance pondérale. La hauteur de la 
strate ligneuse haute, essentiellement dominée par les 
Ajoncs, atteint 1,5 m alors que la strate inférieure, 
plus dense, ne dépasse pas 0,7 m. 


Le sous-sol est constitué par les Schistes et Quart- 
zites de Plougastel (Gédinnien). Le sol brun acide 
sur lequel se développe la lande a une épaisseur de 
0,8 m. Le pH varie de 4,3 en A; à 4,8 en B et C. 
La somme des cations échangeables (S) et la capa- 
cité d'échange (T) sont respectivement de 8,7 et 
47,7 méq./100 g en A, de 0,6 et 6,4 méq./100 g 
en C. 


MÉTHODE 


La mesure de la biomasse aérienne est effectuée 
selon la méthodologie précédemment exposée (CLÉ- 


TOUFFET 


MENT et TOUFFET, 1976). Les prélèvements ont été 
faits en novembre, à la fin de la période de crois- 
sance végétative. L’estimation de la fixation annuelle, 
ou incrément, est l'équivalent de la productivité pri- 
maire nette apparente. Le bilan annuel correspond 
en fait essentiellement à un accroissement ligneux 
pour ce type de végétation où les Ajoncs et la 
Bruyère représentent 98 % de la biomasse. 


L'évaluation de la biomasse racinaire est obtenue 
par interpolation avec les mesures effectuées par 
FORGEARD (1977) dans les landes de Paimpont (Ille- 
et-Vilaine), de même âge, de composition floristique 
analogue et établies sur des sols de même nature. 

L’estimation de la chute annuelle de litière est 
faite en séparant la litière non dégradée de la litière 
plus ou moins dégradée et agglomérée; les données 
obtenues sont en fait une bonne approximation des 
résultats acquis par d’autres méthodes de mesures 
exposées par FORGEARD (1977). La litière annuelle- 
ment décomposée et incorporée aux horizons pédo- 
logiques est obtenue par l'application du quotient 
d'élimination annuel de JENNY et al. (1949) : K — 
Le X 100/(F + H) + Le. Les résultats du calcul 
sont une bonne approximation si on se réfère à la 
quantité de litière accumulée sur le sol au bout de 
9 années. 

L'analyse des éléments biogènes contenus dans les 
plantes et les litières est faite selon les techniques 
présentées par GLOAGUEN et TouFFET (1973), 

En ce qui concerne le sol, la matière organique 
est mesurée par calcination, le dosage du carbone 
par la méthode de ANNE et l'azote par la méthode 
de KjELDAHL. Les éléments minéraux (K et Ca) du 
sol sont les cations échangeables évalués par la 
méthode de METsoN. Le phosphore assimilable est 
mesuré par la méthode citrique ou méthode de DYER 
préconisée pour les sols non calcaires. 


Les apports par les pluies incidentes et les pluvio- 
lessivats sont évalués à partir des données fournies 
par FORGEARD et al. (1979). Ainsi que RApP (1971), 
LEMÉE et al. (1978), LossaINT et Rarp (1978), 
nous avons mesuré ou calculé quelques paramètres 
qui rendent compte du flux des éléments minéraux 
dans l'écosystème : la rétention ou fixation dans la 
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biomasse pérenne est mesurée, la restitution au sol 
par la végétation est égale à la chute annuelle de 
litière (L.c.) à laquelle s’ajoute le pluviolessivage 
(P.L.); l'absorption est la somme restitution + réten- 
tion. La mobilité, définie par ULRICH (1968), est 
calculée à l’aide du rapport des éléments restitués au 
sol par la végétation sur les éléments absorbés par 
la végétation; elle rend compte de la vitesse de cir- 
culation dans le cycle biologique. 


RÉSULTATS 


RÉPARTITION ET ÉVOLUTION DES ÉLÉMENTS 


A. La matière organique (fig. 1). 


Le stock total de matière organique est de 233,7 
that; il comprend 171,7 t:ha=1 (73,4 %) d’humus 
sensu lato et 62,0 t-ha=! (26,6 %) de matière sè- 
che (1) dont la moitié correspond à la masse raci- 
naire. Le sol renferme donc à lui seul 196,7 t-ha=1 
(84,1 %) de la matière organique de l'écosystème; 
cette masse constitue donc une importante réserve. 


Ces données sont, en pourcentage, comparables à 
celles mentionnées par Rapp (1971) dans l’écosys- 
tème à Chêne Kermès du Languedoc; cependant la 
réserve du sol est environ deux fois moins impor- 
tante dans cette fruticée que dans la lande méso- 
phile des Monts d’Arrée. 


La fixation moyenne est assimilée à la productivité 
primaire nette apparente; elle est calculée en divi- 
sant la biomasse aérienne (27,0 t-ha=1) par l’âge de 
la végétation (9 ans) soit 3,0 t:ha-!-an=1. Cet incré- 
ment est en fait essentiellement un accroissement 
ligneux. La productivité primaire nette vraie corres- 
pond à l’ensemble des pousses vertes des végétaux; 
elle est évaluée à 6,7 t-ha-1 (CLÉMENT, 1978). La 
production de litière devrait donc être de 3,7 t-ha-'; 


() En ce qui concerne le matériel vivant, il s'agit de la 
matière sèche car les valeurs que nous citons, comprennent la 
matière organique sens stricto ainsi que les éléments minéraux. 


cette valeur est en fait vérifiée par la mesure de la 
litière non dégradée, accumulée à la surface des 
horizons holorganiques. 


La décomposition de la litière ou quotient d’éli- 
mination annuel, calculé à l’aide du coefficient de 
JENNY et al. (1949), est de 2,7 t:ha=l-an-t, L’accu- 
mulation annuelle de litière au sol est donc en 
moyenne de 1,0 t-ha-1-an-1. Cette valeur est con- 
firmée par la masse globale de litière au sol (10,0 
t-ha=1 en 9 ans). 


B. L’azote (fig. 2). 


Le stock total de l'écosystème est de 9 436 kg- 
ha=*. Il est légèrement plus élevé que celui de la 
futaie de Hêtre de Fontainebleau (9 132 kg-ha-1) 
(LEMÉE et al, 1978). Seulement 733 kg‘ha-! 
(7,8 %) sont contenus dans la biomasse végétale 
alors que 8 703 kg-ha-! (92,2 %) sont immobilisés 
dans le sol et la litière. Cette importante minéralo- 
masse des horizons pédologiques ne contient que 
1 % d’azote minéralisée soit 80 à 90 kg-ha=1. 


La réserve d’azote organique du sol est légèrement 
supérieure à celle de la futaie des Fagetalia (LEMÉE 
et al., 1978) mais le pourcentage d’azote minéralisée 
est 2 à 4 fois plus élevé dans cet écosystème. Il en 
est de même dans la forêt de Chêne vert et dans 
la garrigue à Chêne Kermès du Languedoc (Los- 
SAINT et RApP, 1978 et RApp, 1971) où la réserve 
du sol atteint 12 000 à 18 000 kg-ha-1. La minéra- 
lomasse aérienne de la lande des Monts d’Arrée est 
cependant supérieure à celle de la garrigue (159,7 
kg-ha=1). 

La fixation annuelle de la lande (37 kg-ha-1- 
an—1) est nettement supérieure à celle des autres 
formations mentionnées ci-dessus. Il en est de même 
en ce qui concerne l'absorption (109 kg-ha=1-an-1) 
et la restitution (72 kg-ha-1-an-1). 

Le quotient d'élimination annuel, calculé d’après 
le coefficient de JENNY, est de 46 kg-ha=l-an1, Ce 
calcul est une approximation satisfaisante car GLOA- 
GUEN et al. (1980) ont montré que la perte d’azote 
dans la litière suivait la perte de poids de celle-ci. 
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F6. 1. — Répartition et évolution de la matière organique dans la lande mésophile des Monts d'Arrée. 


La mobilité de l'azote (tableau 1) dans l’écosys- 
tème lande (0,66) est légèrement inférieure à celle 
des écosystèmes forestiers (0,71 pour la forêt de 
Chêne vert; 0,70 pour le gaulis et 0,71 pour la futaie 
de Hêtre). 


TABLEAU I 


Cycles biologiques des éléments biogènes dans l'écosys- 
tème lande. 


0 ? x ce 
Absorption 109 1,53 48,0 14,3 
Rétention 37 0,4 5,4 1,5 
Restitution 7 1,12 

Mobitite 0,6 0,15 0,8: 0,19 


Compte tenu de la biomasse globale, le flux de 
l'azote dans l'écosystème lande est bien supérieur 
au flux dans les autres formations étudiées par 
LEMÉE et al. (1978), LossaINT et Rapp (1978) et 
RapP (1971); ceci est en relation avec l'important 
métabolisme azoté de l’Ajonc de Le Gall, espèce pré- 
dominante dans cette lande. 


Pour compléter le cycle de l'azote dans l’écosys- 
tème, plusieurs points restent à préciser, en parti- 
culier les formes d’azote, la vitesse de minéralisation, 
la fixation atmosphérique, la dénitrification et les 
pertes par lessivage au niveau du sol. 


C. Le phosphore (fig. 2). 


Les stocks et les flux du phosphore sont faibles 
en regard des autres éléments biogènes. Une part 
importante (17,9 kg-ha=! soit 45,9 %) est retenue 
dans la biomasse végétale et 3,5 kg-ha—1 soit 9 % 
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Fac. 2. — Répartition et évolution des éléments biogènes dans la lande mésophile des Monts d'Arrée. 
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sont immobilisés dans la litière. La part de phos- 
phore assimilable dans l'écosystème est donc faible 
et constitue d’ailleurs un frein à la croissance plus 
rapide des plantes de la lande (CLÉMENT, 1978). 


L'apport par les eaux de pluie et les pluviolessi- 
vats est très faible; le dosage n’a permis de révéler 
la présence de phosphore qu’à l’état de traces. 


La répartition et l’évolution du phosphore dans 
lécosystème lande sont comparables à ceux de la 
garrigue à Chêne Kermès. Par contre, les données 
fournies pour les forêts de Chêne vert et de Hêtre 


sont 2 à 3 fois supérieures à celles des fruticées. 


Le bilan, ainsi que l’a souligné RapP (1971), est 
légèrement positif pour la végétation, mais légère- 
ment négatif pour le sol. Ce bilan peut être équilibré 
si on admet ainsi que Woops et Brock (1964) ou 
VINOKUROV et TIURMENKO (1958) la possibilité d’un 
départ de phosphore à la fin de l'été et à l'automne 
par excrétion racinaire. 


La mobilité du phosphore dans la lande se situe 
entre celle de la futaie de Hêtre de Fontainebleau 
(0,80) et celle du gaulis (0,67). Dans la forêt médi- 
terranéenne, elle est nettement plus faible (0,52). 


D. Le potassium (fig. 2). 


N'ayant pas déterminé la réserve du sol, mais 
seulement les cations échangeables, nous ne pouvons 
établir le stock total de l'écosystème. Cependant, 
nous notons que le stock disponible dans le sol 
(1 360 kg-ha=1 soit 88 %) est relativement impor- 
tant; il est du même ordre de grandeur que celui des 
écosystèmes forestiers et de la garrigue. La minéra- 
lomasse du potassium (175 kg-ha=1 soit 11 %) est 
semblable à celle de la garrigue et nettement infé- 
rieure à celle des écosystèmes forestiers. 


La fixation dans la biomasse aérienne (5,4 kg: 
ha=!-an-1) et l'immobilisation dans la litière (18,1 
kg-ha-1) sont faibles; à l'opposé, les échanges entre 
le sol et la plante sont relativement importants puis- 
que l’absorption atteint 48,0 kg-ha-1-an-! et la 
restitution est de 42,6 kg-ha-1-an-1, La mobilité 


de ce cation est grande (0,88) en raison d’une fai- 
ble rétention. 


L'ensemble des données concernant l’évolution du 
potassium dans l’écosystème lande sont proches de 
celles mentionnées par LEMÉE et al. (1978) ou Los- 
SAINT et RAPP (1978) pour les forêts caducifoliée et 
sempervirente. 


La restitution du potassium au sol par les litières 
(6,4 kg-ha-l-an-1) et les pluviolessivats (9,0. kg- 
ha-!-an-!) ne rend pas compte de l’ensemble de 
ce phénomène car pour compléter le cycle nous 
devons admettre que 27,2 kg-ha=!-an-! sont redis- 
tribués dans la plante; avant la chute des différents 
organes caducs, il peut y avoir translocation vers 
les racines. OLSEN (1948) constate un départ impor- 
tant de potassium avant le jaunissement des feuilles. 
Celui-ci pourrait se faire par excrétion foliaire mais 
nous constatons que ce n’est pas suffisant pour expli- 
quer le phénomène. La redistribution vers le système 
racinaire pourrait être une hypothèse valable car 
nous constatons que celui-ci contient une quantité 
plus importante de potassium que les organes aériens. 
Y a-t-il également une excrétion racinaire ? 


E. Le calcium (fig. 2). 


La quantité totale de calcium en circulation dans 
l'écosystème lande (156,7 kg-ha-1) est 10 fois plus 
faible que celle du potassium (1 562,4 kg-ha-1). 
Alors que le potassium échangeable représente 
87,8 %, le calcium échangeable du sol n’est plus que 
de 55,8 %. La minéralomasse végétale est de 42,9 
kgha=1 soit 27,3 %, alors que 17,9 % sont immo- 
bilisés dans la litière. L’accumulation annuelle dans 
la litière est environ de 3,2 kg-ha--an-1 soit plus 
du double de la fixation dans la biomasse pérenne 
(5 kg-ha-l-ant). 


La comparaison montre que la répartition et le 
flux de calcium dans la lande sont très nettement 
inférieurs à ceux observés dans les autres écosystè- 
mes. 


Nous constatons à l'inverse que le calcium a une 
grande mobilité dans la lande (0,89) alors que c’est 
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ordinairement l’élément le moins mobile. La faible 
teneur en calcium de l’Ajonc et notamment de ses 
organes ligneux, est responsable d’une très faible 
rétention et explique en partie la grande mobilité de 
cet élément au niveau de la végétation. 


Bien que le sol soit pauvre en calcium, les plantes 
de la lande, espèces calcifuges, puisent efficacement 
les quantités nécessaires à leur croissance et à leur 
développement. L'apport par les précipitations (8,0 
kg-ha-l-an-) doit compenser la fixation annuelle 
(1,5 kg-ha-l:an-t) ainsi que les pertes par lessi- 
vage; en effet, le calcium est fortement adsorbé sur 
les molécules organiques de la litière et du sol 
(GImINGHAM, 1972). 


DISCUSSION ET CONCLUSION 


L’écosystème, malgré sa faible productivité, re- 
présente un stock important de matière organique, 
comparable à celui de la plupart des écosystèmes 
forestiers. Ceci est dû à l'importance de la réserve du 
sol, comparativement aux stocks engagés dans le 
cycle biologique. Etablie sur des substrats pauvres, 
cette réserve de matière organique permet à la lande 
de conserver son équilibre; celui-ci est parfois pré- 
caire. Les incendies violents et chroniques peuvent 
entamer le stock d’humus et provoquer alors une 
importante érosion du sol ou favoriser le lessivage 
des cations et des éléments fins. 


Il faut souligner que la matière organique de l’éco- 
système constitue, avec l’eau, le support et est l’agent 
de la circulation des éléments biogènes. La quasi- 
totalité du stock de matière azotée de l’écosystème 
est contenue dans la matière organique du sol et sa 
disparition, même partielle, entraîne une perte de 
fertilité du sol et diminue le potentiel de production 
de la lande. En effet, cet écosystème se caractérise 
par une faible quantité d’éléments disponibles ou en 
réserve dans le sol, comparativement aux écosystè- 
mes forestiers ou la garrigue (LEMÉE et al., 1978 et 
Rapp, 1971). 


A l'inverse, les quantités d'éléments en stock dans 
la biomasse ou dans la litière sont du même ordre de 
grandeur, sauf pour le calcium; sa grande mobilité 
dans le cycle biologique de la lande peut compenser 
Ja faible quantité disponible pour la végétation. 


En résumé, nous pouvons tenter de situer la lande 
dans la classification bioénergétique des formations 
végétales établie par RoDIN et BaziLEvICH (1967), 
pour l'hémisphère Nord. Les caractéristiques bio- 
énergétiques de la lande des Monts d’Arrée s’inscri- 
vent dans la formule simplifiée suivante : B:P;L:D6 
A4. Le cycle biogéochimique ne correspond pas à 
une classe déterminée; il s’agit d’un type intermé- 
diaire, proche du nitro-boréal (moyennement produc- 
tif, décomposition de la litière lente ou retardée, 
N > Ca) mais à teneur en éléments minéraux 
moyenne, ce qui le rapproche du type calco-subbo- 
réal. 


En conclusion, nous pensons que l'exploitation 
traditionnelle de la lande des Monts d’Arrée, c’est-à- 
dire le fauchage périodique et l'exportation des maté- 
riaux récoltés hors de la zone de production, contri- 
bue à l’appauvrissement en éléments minéraux de cet 
écosystème. En effet, 45 à 50 kg-ha-=1-an-! d’élé- 
ments biogènes essentiels sont soustraits chaque 
année (CLÉMENT, 1978); ils représentent environ 
1/10° des éléments retenus dans la végétation et 
la litière. Liées à la pauvreté de la roche mère et au 
lessivage du sol, ces exportations répétées depuis 
plusieurs dizaines d'années provoquent une baisse de 
fertilité qui explique en partie, dans ces zones à po- 
tentialités forestières, la stabilité des landes. 
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RÉPARTITION ET ÉVOLUTION DE L’AZOTE 
DANS QUELQUES LANDES BRETONNES 


par F. ROZÉ 
Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cédex 


RÉSUMÉ 


La répartition de l'azote total dans les différents com- 
partiments de l'écosystème lande est comparée d'une 
part pour les landes hautes de trois régions de Breta- 
gne et d'autre part pour trois types de landes à Fréhel. 
Les stocks d'azote et les principaux flux sont d'abord 
analysés puis les quantités d'azote sont suivies dans la 
biomasse verte et dans la biomasse pérenne aérienne en 
fonction de l'âge des formations végétales. 


L’azote est un des éléments biogènes fondamen- 
taux, et l’étude de son cycle revêt une grande impor- 
tance pour la compréhension du fonctionnement de 
l'écosystème lande. 


Avant d'étudier les différentes formes d’azote et 
leur flux dans chaque compartiment, il était intéres- 
sant de comparer les bilans de cet élément dans 
divers types de landes et dans des landes de nature, 
d’âge et de localisation différentes. 


I. — RECUEIL ET CALCUL DES DONNÉES 


Le matériel végétal, réduit en poudre après tri et 


séchage à 65 °C, est minéralisé par la méthode de 


SUMMARY 


Distribution and evolution of nitrogen 
in some Brittany Heathlands 


Nitrogen division in the different compartments of 
the ecosystems is compared on the one hand for high 
heaths of three Britanny districts and on the other hand 
for three types of heathland at Fréhel. First time 
nitrogen stocks and main flues are analyzed, secondly 
nitrogen quantities are followed in green biomass 
and in persistant biomass in function of vegetation age. 


K3ELDAHL qui permet de déterminer les teneurs en 
azote après distillation au PARNASS-WAGNER. 

Les eaux de pluie incidentes et les pluviolessivats 
recueillis sous la végétation sont analysés directe- 
ment, sans concentration. 

La quantité d'azote de chaque compartiment (bio- 
masse végétale aérienne verte, pérenne, racinaire, 
litière) est calculée à partir de la biomasse (1) et de 
la teneur en azote de chaque partie de la plante. 

Les mesures de biomasse et les analyses d’azote 
ont toujours été effectuées en automne, à la fin de 
la période végétative. 

Les teneurs moyennes sont reportées dans le ta- 
bleau 1. 

(1) Ces données ont été recueillies par l'ensemble des cher- 


cheurs du laboratoire d'Ecologie végétale de l'Université de. 
Rennes. 
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TABLEAU 1 


Teneurs en azote des différentes parties des plantes des 
landes de Bretagne (valeurs exprimées en pourcentage 
du poids sec des différentes parties des plantes). 


Teneur en N Teneur en N 
Espèces Localités des parties des parties 
vertes pérennes 
Ulex europaeus Paimpont 1,84 0.52 
Fréhel Monts D'Arrée 1,90 0,80 
Ulex gallit Mont D'Arrée 1,78 0,73 
Fréhel 1,50 0,70 
Ulex minor Paimpont 1,70 0,65 
Calluna vulgaris Fréhel-Paimpont 1,01 0,46 
Monts D’Arrée 140 0,60 
Erica cinerea Fréhel-Paimpont — 
Monts d’Arrée 1,01 0,46 
Erica ciliaris Paimpont Monts D'Arrée 0,95 0,42 
Fréhel 0,90 0,49 
Molinia caerulea Fréhel 08 
Monts D’Arrée 0,6 
Agrostis setacea Monts d’Arrée 14 
Pteridium aquilinum Paimpont Monts D’Arrée 0,07 
Brachypodium pinnatum Fréhel 14 


A partir des quantités d’azote de chaque compar- 
timent, les flux d’azote peuvent être calculés. L’ab- 
sorption par les plantes correspond à la quantité de 
cet élément contenue dans la partie verte à laquelle 
s’ajoute la fraction pluviolessivée. La rétention té- 
moigne de l’accroissement annuel du matériel ligneux 
qui se maintient dans la plante; elle est estimée en 
divisant la biomasse pérenne par l’âge de la lande. 
L’azote contenu dans la biomasse verte de l’année se 
répartit entre la rétention et la chute de litière. La 
quantité d’azote qui retourne au sol par la décom- 
position de la litière peut être calculée en utilisant 
le coefficient de JENNY et al. (1949), ce calcul est 
justifié car l’azote de la litière suit l’évolution de la 
matière organique (GLOAGUEN et al., 1980). 


La fraction décomposé K est donnée par : 


LC x 100 
(F + H) + LC 


LC : azote contenu dans la litière qui vient de tomber au 
sol 


F+H : quantité d’azote stockée dans la litière. 


La vérification des calculs est possible, en effet 
la différence entre la quantité d’azote arrivant au 
sol par la chute de la litière et la quantité décompo- 
sée annuellement, multipliée par l’âge de la lande 
doit correspondre au stock d’azote de la litière accu- 
mulée. 


IL. — RÉSERVE ET DISPONIBILITÉ 
EN AZOTE DANS LES LANDES HAUTES 
(DE TROIS RÉGIONS DIFFÉRENTES) Fig. 1 


Dans les stations de Fréhel et de Paimpont, Ulex 
europaeus est l’espèce dominante; dans les Monts 
d’Arrée, c’est Ulex galli. A Paimpont et dans les 
Monts d’Arrée, les landes sont âgées de 9 ans; à 
Fréhel, elles ont de 12 à 15 ans. La présentation de 
ces landes apparaît dans le tableau 2. 


Le stock d’azote dans la végétation pérenne est 
plus important à Fréhel (506 kg-ha-1) et à Paim- 
pont (389 kg-ha-1) que dans les Monts d’Arréc 
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TABLEAU 2 


Caractéristiques des différentes stations de lande haute 


; ae Quantité 
Biomasse Re fe d'azote dans 
Stations Totale de la Espèces dominantes opmantes les espèces 
végétation t. ha=! dominantes 
kg -ha=l 
Lande sèche rase 18 Calluna vulgaris 117 
Erica cinerea 16 
Lande mésophile 28 Erica ciliaris 14 50 103 
Ulex gallit 12 43 193 
Lande haute 43 Ulex europaeus 42 97 628 


(179 kg-ha-1). De même le pourcentage d’Ulex 
par rapport à la biomasse est supérieur à Fréhel 
(97 %) et à Paimpont (93 %) contre 75 % dans 
les Monts d’Arrée. Ulex europaeus manifeste un 
accroissement ligneux plus important que Ulex gallii 
ce qui accroît les différences entre les trois stations. 


La rétention est de 54 kg:ha=1-an-1 à Paimpont 
contre 46 kg-ha-!-:an-1 à Fréhel et seulement 37 
kg-ha-1-an-1 dans les Monts d’Arrée; ces résultats 
peuvent être liés à la prédominance dans les deux 
premières stations de Ulex europaeus qui possède les 
plus fortes teneurs en azote dans la partie verte. La 
litière immobilise 140 kg:—! à Paimpont, 172 kg: 
ha-1 dans les Monts d’Arrée et 210 kg-ha ! au 
Cap Fréhel; dans cette station la lande plus âgée et 
la biomasse végétale aérienne plus importante, con- 
tribuent à une plus grande accumulation de litière; 
CLÉMENT et TourFET (1976) ont en effet montré 
que celle-ci s’accroît rapidement au-delà de la hui- 
tième année. 

Les stocks sont liés à la chute annuelle de litière 
qui est de 51 kg-ha-1-:an-! à Paimpont, 67 kg: 
ha-1:an-1 dans les Monts d’Arrée et 78 kg:ha-!: 
an-1 à Fréhel. Les coefficients de décomposition 
des litières sont très proches dans les trois stations, 
ils varient de 26 % à 28 % si bien que le sol s’en- 
richit, par le processus de décomposition, moins à 
Paimpont (36 kg-ha-'-an-') que dans les Monts 
d’Arrée (48 kg-ha-'-an-t) et qu’à Fréhel (57 kg: 
ha-1-an—1), Il existe un déficit dans ces trois bilans 
au niveau du sol car l'absorption par les plantes 
est de 106 kg-ha-1-an-1 à Paimpont, 109 kg-ha=1- 


an! dans les Monts d’Arrée et 126 kg-ha-!-an ! 
à Fréhel. La différence entre les gains et les pertes 
que nous connaissons, ou déficit apparent est de 
46 kg-ha-!-:an-! dans les Monts d’Arrée, 60 kg: 
ha-1-an-1 à Paimpont et 59 kg-ha-l:an-! au Cap 
Fréhel. 

Cependant, l’ajonc, qui est l’espèce dominante de 
ces groupements végétaux, possède des nodules fixa- 
teurs d’azote atmosphérique qui assurent en partie la 
nutrition de cette espèce. L'écosystème lande béné- 
ficie donc d’un apport qui permet peut-être d’équi- 
librer le bilan au niveau du sol. 

Si on compare globalement nos données avec 
celles de Rap (1971) pour un écosystème méditer- 
rannéen (Pin d’Alep), les quantités d'azote immobi- 
lisées par la végétation des landes sont beaucoup 
plus faibles. LECLERC (1978) dans un peuplement de 
Pin pignon considère que la phytocenose utilise 
1,36 % de la réserve azotée du sol, seulement 
0,22 % sont immobilisés dans les parties perennes 
ce qui correspond à 16% de l'azote absorbé par 
les plantes. Dans les landes à Ulex la rétention est 
comprise entre 33 et 46 % de l'azote absorbé. La 
réserve en azote dans le sol est de 8330 kg-ha-! 
dans la lande des Monts d’Arrée; c’est un stock 
important, comparable à celui de nombreux écosys- 
tèmes forestiers, mais, pour être disponible pour la 
végétation cet élément doit être minéralisé. Les nuan- 
ces qui apparaissent entre les trois stations sont 
relativement faibles et ne traduisent pas des fonction- 
nements différents mais dépendent plutôt de l’âge 
et de la composition floristique de ce type de lande. 
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IIT. — RÉSERVE ET DISPONIBILITÉ 
EN AZOTE DANS LES LANDES DE FRÉHEL 
ŒFig. 2) 


L'analyse porte sur trois types de landes de même 
âge (12 à 15 ans) localisés dans une même station, 
le cap Fréhel; leurs principales caractéristiques sont 
mentionnées dans le tableau 3. Le stock d’azote de 
la biomasse verte aérienne est deux fois plus élevé 
dans la lande mésophile (310 kg-ha=1) que dans la 
lande sèche rase (161 kg-ha-1) et quatre fois plus 
dans la lande haute (631 kg:ha-1). Ces différences 
entre les trois types de landes sont beaucoup moins 
marquées si on compare la biomasse aérienne totale; 
entre la lande sèche et la lande mésophile les varia- 
tions sont liées à l'importance d’Ulex gallii dont le 
taux d’azote est plus important que celui des érica- 
cées. Dans la lande haute le taux supérieur de l'azote 
chez l’Ajonc, lié à la prédominance de cette espèce, 
expliquent les fortes valeurs mentionnées. La réten- 
tion varie dans le même sens, elle est plus marquée 
lorsque l'accroissement ligneux est plus élevé; les 
landes dominées par les Ericacées ont un développe- 
ment ligneux nettement plus faible que celles où les 
Ajoncs sont abondants. L’azote contenu dans la 
litière arrivant au sol chaque année est de 47 kg- 
ha-1:an-1 en lande sèche rase, 67 kg-ha-'-an-t 
en lande mésophile et 78 kg-ha=!-an-1 en lande 
haute; ces quantités sont directement liées à la pro- 


ductivité primaire des landes. La masse d’azote re- 
tournant au sol par décomposition est plus impor- 
tante en lande haute, le quotient d'élimination an- 
nuelle ou coefficient de JENNY est de 27 % dans 
celle-ci alors qu’il n’est que de 21 % en lande méso- 
phile et 24 % en lande sèche rase. 


Les différences entre ces trois types de landes sont 
essentiellement dépendantes de leur composition flo- 
ristique qui agit simultanément sur la biomasse glo- 
bale ou la productivité primaire, sur la composition 
chimique des plantes et sur leur stratégie de déve- 
loppement. Il se produit une meilleure rétention là 
où les Ajoncs sont mieux développés ce qui corres- 
pond en fait à un accroissement ligneux plus impor- 
tant par rapport aux Ericacées. C’est en réalité le 
rapport entre les Ericacées et les Ajoncs qui déter- 
mine la réserve et la disponibilité en azote dans 
l'écosystème lande. 


IV. — ÉVOLUTION DE L’AZOTE 
CONTENU DANS LA BIOMASSE VÉGÉTALE 
AÉRIENNE EN FONCTION DE L’AGE 
DES LANDES 


Les valeurs présentées concernent les landes sè- 
ches rases et les landes mésophiles du cap Fréhel 
et des Monts d’Arrée. A Fréhel, pour les landes de 
1 à 6 ans, il s’agit de la même lande dans laquelle 


TABLEAU 3 
Caractéristiques de trois types de lande au Cap Fréhel 


Biomasse totale 


Biomasse des espèces Quantité d’Azote 


ge Age de là Fe sspèces dominantes dans les espèces 
ain végétation è #1 | dominantes dominantes 
tion en €. ha 
A 

Monts D’Arrée 9 ans 27 Ulex galli 219 
Erica cilaris 

Paimpont 9 ans 49 Ulex curopaeus 457 
Erica cinerea 

Cap Frehel 12à15ans 43 Ulex europaeus 628 


RÉPARTITION 
MONTS D'ARREE 

#1Q) 

BmV 104 
Q) 

# © 

À pl 

BP 179 PE 

ER 450 


PAIMPONT. 


FREMEL 


pipl 


LEGENDE 


Azote contenu dans: 
W: Ta biomasse des pousses vertes annuelles r : 


la retention 


BP: la biomasse des organes perennes 14 le chute de litière 
8e: la biomasse racinaire d + la decomposition des litières 
FH: la litière accumulée au so) a : l'absorption par les racines 
10: valeurs en kg ha pit les pluies incidentes 

© : valeurs en kg ha an pl : le pluviotessivage 


Fic. 1. — Bilans et flux d'azote dans les landes hautes. 


une coupe rase de la végétation a été effectuée sur 
un carré de 10 m sur 10 m; tous les ans 10 carrés 
de 1 m sont prélevés afin de mesurer les biomasses 
végétales correspondant à des repousses d’âge croi 
sant. Dans les Monts d’Arrée, des mesures de bio- 
masses aériennes ont été effectuées dans des landes 
équivalentes du point de vue floristique et pédologi- 
que et d’âges différents : 


1°) Landes sèches rases (fig. 3). 


Les quantités d’azote contenues dans les biomasses 
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LANDES SECHES RASES 


è 
® 
© 
© 
® 

“© 
oO 
re 


+ la retention 


cr 
m2 


LANDES MESOPHILES 


BmV 82 


EN pi 
pl 


P+ pl 


LANDES HAUTES 


EnP_ 506 FH 210 


Br 500 
ce Ne à) a d 


Azote contenu dans: 


biomasse des pousses Vertes amies 
 blomsse des organes peremes À à la chute de Htière 
À da biomsse ractnatre d + a decomosition des Litres 
EH Ta tire accumiée au sol à l'absorption par les racines 
1084 Vateuts en Kg ha pes pluies incidences 
More PA à le plaviolesshage 


Fi6. 2. — Bilan de l'azote dans trois types de landes à Fréhel. 


vertes augmentent régulièrement jusqu’à 5 ans dans 
les deux stations; ensuite elles se stabilisent. A Fréhel 
dans les parties perennes l'accroissement est peu 
rapide jusqu’à 6 ans (3 à 5 kg‘ha-l‘an-!) par con- 
tre au delà de cet âge l’évolution du stock est plus 
rapide (10 kg-ha=1-an1). Pour ce qui concerne les 
Monts d’Arrée le nombre de valeurs ne permet pas 
d'obtenir ces différentes phases, néanmoins l'allure 
générale des courbes confirme l’évolution constatée 
au Cap Fréhel. Les stocks à 12-15 ans sont du 
même ordre de grandeur. 
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2°) Landes mésophiles (fig. 3). 


Au cap Fréhel le stock d’azote dans les parties 
vertes des plantes des landes jeunes augmente rapi- 
dement pendant les trois premières années puis se 
stabilise aux environs de la quatrième année. Dans 
la biomasse perenne l'azote s’accumule lentement 
jusqu’à la quatrième année puis ensuite s'accroît de 
25 kg-ha- tant. 

Dans les Monts d’Arrée, à partir de la 2° année, 
le stock d’azote est relativement stable dans la bio- 
masse verte (45 kg-ha=1)., Dans la biomasse perenne 
jusqu’à la 3° année l'accumulation est de 18 kg: 


N_ =--Fréhel N dans 1a'biomasse verte 
kg +. Fréhel N dans la biomasse pérenne 

F& x Monts d'Arrée N dans la biomasse verte 
ax=—« Monts d'Arrée N dans la biomasse pérenne 


LANDES SECHES RASES 


années 


CR CE CET 15 


I en kg ha 


LANDES MESOPHILES 


2 
* 
années 
Re Es: 15 
F6. 3. — Quantités d'azote contenues dans la biomasse verte et 


la biomasse pérenne aérienne dans les landes d’âges différents. 


ha-t-an-1, de la 4 à la 6° année de 10 kg-ha-1- 
an! et devient presque nulle ensuite entre 6 et 8 
ans; au-delà de cet âge l'accroissement du stock est 
à nouveau élevé, il correspond à un fort développe- 
ment ligneux dû à la prédominance des Ajoncs. Le 
phénomène était moins marqué en ce qui concerne le 
stock dans les pousses vertes. 


La comparaison de la lande sèche avec la lande 
mésophile montre que les différentes phases d’accu- 
mulation de l’azote dans la biomasse verte ou dans 
la biomasse pérenne sont similaires. Des différences 
significatives entre les quantités n'apparaissent qu’à 
partir de la 10° année pour ce qui concerne la bio- 
masse pérenne. 


CONCLUSION 


Ces bilans doivent être affinés et complétés au 
fur et à mesure que les différents compartiments font 
l'objet d’études ponctuelles; mais d’ores et déjà des 
maillons importants du cycle de l’azote dans les dif- 
férentes landes de Bretagne ont été précisés. C’est 
au niveau du sol que les processus sont les moins 
connus dans l'écosystème lande; il existe un déficit 
dans la plupart de nos landes entre la fraction absor- 
bée par les plantes et la partie apportée au sol par 
la décomposition des litières et les eaux de pluies; 
sans doute est-il comblé par un processus de fixation 
de l'azote atmosphérique. 


Les quantités stockées et les flux d’azote dans les 
landes sèches rases sont moins importants que dans 
les landes mésophiles et hautes. 


Dans un même type de lande le fonctionnement 
est semblable; les différences entre les landes étu- 
diées sont essentiellement liées à la nature et à l’im- 
portance pondérale des espèces dominantes telles 
que l’Ajonc. 

Afin de compléter ces modèles concernant le cycle 
de l'azote d’autre mesures doivent encore être effec- 
tuées (minéralisation, fixation, lessivage...). De plus 
il serait interessant de connaître l’évolution de landes 
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plus âgées mais, en Bretagne, celle-ci atteignent dif- 
ficilement la phase de maturité car, si elles ne sont 
pas fauchées, des incendies ont souvent lieu avant 
ce stade. 
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UTILISATION DE LA MÉTHODE DES POINTS CONTACTS 
POUR L'ÉVALUATION DE LA BIOMASSE DANS LES PELOUSES 


par P. BEAUVAIS et F. FORGEARD 


Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cedex 


RÉSUMÉ 


La méthode des points contacts a été utilisée pour 
tenter d'évaluer la biomasse des pelouses de Paimpont. 


L'évolution globale de la végétation suivie le long 
de lignes permanentes est comparée avec l'évolution 
globale de la biomasse. 


La biomasse des espèces peut être estimée à partir 
de leurs coefficients de fréquence. 


L'étude de la recolonisation végétale et de l'évo- 
lution de la biomasse des pelouses de Paimpont (35) 
après incendie pose des problèmes particuliers. Ce 
sont des formations pionnières qui présentent une 
microhétérogénéité due à la répartition par plaques 
de certaines espèces. Ces pelouses ont une superficie 
restreinte et la détermination de la biomasse par les 
méthodes destructrices de coupe et récolte sont né- 
cessairement à limiter au maximum. 


Il était donc intéressant d’essayer d’appliquer une 
méthodologie non destructrice permettant d'évaluer 
la biomasse de ces pelouses et l’évolution de leur 
croissance. 


De telles études ont déjà été menées dans des 


formations herbacées denses (JACQUARD er al., 1968; 
PoIssonET P. et J., 1969; LonG ef al, 1970...) et 


SUMMARY 


Utilization of the squarred point method 
for the estimate of the biomass of the grasswards 


The squarred point method has been utilised to try to 
estimate the biomass of the grasswards of Paimpont. 


The global evolution of the vegetation studied along 
permanent lines is compared to the global evolution of 
the biomass. 


The biomass of the species can be estimated from 
their frequency coefficients. 


dans des milieux steppiques (C.R.B.T, 1978) Elles 
allient la méthode classique de détermination de la 
biomasse végétale par coupe et récolte sur une sur- 
face donnée à la méthode des points quadrats pré- 
tialement par CANFIELD (1941). 


I. — STATIONS ET MÉTHODES 


1. LES STATIONS. 


Trois stations ont été retenues pour cette étude : 
deux pelouses jeunes aux lieux-dits Roc Fermu et 
Tiot qui ont été détruites par les incendies de 1976 
et une pelouse agée près de la Pinçais en face de la 
station biologique de Paimpont (Ille-et-Vilaine). Ces 
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stations et leur végétation ont déjà été décrites à 
plusieurs reprises (BEAUVAIS, 1979; CLEMENT et 
TOUFFET, 1978; FORGEARD et TOUFFET, 1979). 
Nous ne rappellerons donc ici que brièvement leurs 
caractéristiques. 


Les sols de ces pelouses sont de type ranker ou 
sol brun acide très peu évolué; leur profondeur varie 
selon les stations : 2 à 10 cm à Tiot, 5 à 15 cm à 
Roc Fermu, 5 à 13 cm à la Pinçais. La topographie 
correspond toujours à une pente, elle est moins 
accentuée à Roc Fermu (5 à 6 %) que dans les deux 
autres stations (17 à 19 % à Tiot, 14 à 16% à la 
Pinçais). La végétation initiale est une pelouse à 
Cladonia gr. impexa rattachée au Festuco trachy- 
phyllae — Sedetum anglici typicum Clément et 
Touffet, 1977 à Tiot, au Festuco trachyphyllae — 
Sedetum anglici agrostidetosum Clément et Touffet, 
1977, à Roc Fermu et à la Pinçais. 


2. — LES MÉTHODES. 
a) Méthode destructrice. 


La détermination de la biomasse a été faite par 
coupe et récolte sur 10 carrés contigus de 0,25 X 
0,25 m. Le matériel est trié par espèce, séché à 65° 
jusqu’à poids constant et pesé. Les récoltes sont faites 
tous les deux à trois mois en 1978 et début 1979. 


b) Méthode non destructrice. 


La méthode des points quadrats a été utilisée de 
deux façons : 


— Des lignes permanentes de 20 m de longueur 
ont été matérialisées sur les deux pelouses jeunes. 
La lecture est faite périodiquement tous les 10 cm 
en notant les espèces touchant le fil de la baguette 
et le nombre de contact pour chacune. Contrairement 
à la méthode des carrés de lecture ces longues lignes 
recoupent la microhétérogénéité par plaque de ces 
pelouses et en donnent donc une image plus globale, 
elles ont pour but de mettre en relation l’évolution 
de la biomasse au cours de l’année et l’évolution du 
recouvrement des espèces. 


— Sur les carrés de prélèvements de biomasse, 
avant la coupe, six lignes sont installées selon le 
schéma ci-après. La lecture est faite tous les trois 
cm ce qui correspond à 54 points de lecture pour 
chaque carré. A chaque point de lecture sont relevés 
comme précédemment la présence des espèces et le 
nombre de contacts pour chacune. Cette méthode a 
pour but d'établir une corrélation et des abaques 
entre la biomasse et la fréquence des espèces. 


25 cm 


— Les coefficients de fréquence utilisés sont : 

e La fréquence relative (FR) d’une espèce qui est 
le pourcentage de points où l’espèce a été rencon- 
trée par rapport au nombre de points de lecture. 

© La fréquence contact (FC) d’une espèce qui est 
le nombre total de contacts de l'espèce par rapport 
au nombre de points de lecture. 

© La contribution spécifique présence (CSP) qui 
est le rapport de la fréquence spécifique d’une espèce 
à la somme des fréquences de toutes les espèces. 

© La contribution spécifique contact (CSC) qui 
est le rapport du nombre de contacts d’une espèce 
à la somme des contacts de toutes les espèces. 

Tous ces coefficients sont exprimés en pourcen- 
tage. 


IL. — RÉSULTATS 


1. COMPARAISON DES DEUX MÉTHODES NON DESTRUC- 
TRICES. 


a) Les lignes permanentes donnent deux séries 
nformations : elles permettent d’une part de com- 


ÉVALUATION DE LA BIOMASSE DANS LES PELOUSES 325 


parer l’évolution du recouvrement total de la végéta- 
tion et celle de sa biomasse globale et d’autre part 
d'établir des corrélations au niveau des espèces entre 
les coefficients de fréquence et les biomasses. 


Ces corrélations spécifiques peuvent également 
être obtenues à partir des carrés de lectures. 

Il est donc nécessaire dans un premier temps de 
comparer ces deux méthodes pour établir celle qui 
donne de meilleurs résultats. 


b) Les coefficients de corrélation et les équations 
des droites de régression calculés sur les lignes per- 
manentes pour Agrostis tenuis et Erica cinerea sont 
reportés sur le tableau 1. 


Pour Agrostis tenuis (tableau 1a) les corrélations 
calculées sont significatives au seuil de 5 %. C’est 
entre la biomasse et la fréquence relative que la 
corrélation est la meilleure (7 — 0,963). Les droites 
de régression ainsi établies permettent d'évaluer à 
partir d’une simple mesure de fréquence, de CSP ou 
de CSC la biomasse d’Agrostis tenuis dans la station 
de Roc Fermu. 


Cette étude peut être étendue à toutes les espèces 
de ces pelouses. Le nombre de couples (biomasse- 
coefficient de fréquence) nécessaires à établir une 
droite de régression avec un coefficient de corrélation 
significatif dépend de l’abondance et du mode de 
répartition de l’espèce. Moins l'espèce sera abon- 
dante, plus le nombre de couples nécessaires sera 
élevé. Dans le cas d’Agrostis tenuis cinq couples se 
sont révélés suffisants, par contre pour Erica cinerea 
à Tiot (tableau 1 b) il faut plus de cinq couples pour 
établir de façon satisfaisante un abaque puisque les 
coefficients de corrélation ne sont que de 0,800 pour 
biomasse-FR, 0,766 pour biomasse-CSP et 0,776 
pour biomasse-CSC. Pour les autres espèces étudiées, 
nous n’avons pas obtenu de résultats significatifs au 
seuil de 5 % par cette méthode. 


c) Les corrélations entre la biomasse et la fré- 
quence relative obtenue sur les carrés de lectures 
pour les principales espèces des pelouses de Tiot et 
de Roc Fermu sont présentées dans le tableau 2. 


Pour Agrostis tenuis et Agrostis setacea à Roc 
Fermu et pour Erica cinerea et Sedum anglicum à 


Tiot, les coefficients de corrélation sont significatifs 
au seuil de 5 % pour cinq couples de données. Cette 
méthode semble donc plus fiable malgré la micro- 
hétérogénéité des stations que la méthode alliant les 
lignes permanentes aux placettes de coupe. Elle a 
donc été choisie pour l'établissement des abaques 
sur l’ensemble des pelouses étudiées. 


2. COMPARAISON DE L'ÉVOLUTION DE LA BIOMASSE 
GLOBALE DES PELOUSES ET DU RECOUVREMENT 
SUR LES LIGNES PERMANENTES. 


La comparaison entre l’évolution de la biomasse 
globale des pelouses, le recouvrement et le nombre 
total de contacts enregistrés sur les lignes permanen- 
tes est représentée sur la figure 1. 


ñ 
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s-nox, 


Siomasse 


J À re 


= oc ren 


Fic. 1. — Evolution de la biomasse (g/m°) du recouvrement (%) 
et du nombre de contacts dans les pelouses de Paimpont. 
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TABLEAU 1 


Corrélation entre la biomasse et les paramètres de fré- 
quence établis sur les lignes permanentes d'Agrostis 
tenuis à Roc Fermu et d'Erica cinerea à Tiot. 


TABLEAU 2 


Corrélation entre la biomasse et la fréquence relative 
établie sur les carrés de lecture des principales espèces 
des pelouses de Roc Fermu à Tiot. 


rostis tenuts à Roc Fermu| Effectif 


37,78 


28,57 


21,60 |26,00 |24,20 | 29,00 5x 
18,20 |20,60 |18,00 | 20,00 5x 
18,80 


19,00 


Agrostis tenuis à Roc Fermu | Effectif. 


y = 1,637x - 4,174 0,887 


Biomasse | 1,59 | 1,93 |49,24 | 8,48 |26,55 5y 
g/n 


Corrélation droite de coefficient de b - Données pour Agrostis setacea à Roc Fermu| Effectif 
régression corrélat ion Biomasse [21,17 [34,71| 8,46] 78,86 | 77,47 5x 

Bionasse/FR y= 1,427x = 4,427 r = 0,963 gi 

Biomasse/CSp y= 2,469x -15,986 r = 0,897 ER a = ee 72 5 M 

Biomasse/CSC y= 2,870x -20,452 r = 0,921 y = 1,424x - 18,522 or = 0,955 

b - Données pour Erica cinerea à TIOT Effectif 


Erica cinerea à Tiot Effectif 


20,25 


FR 9,40 | 6,40 | 9,00 5x 
CSp 10,00 | 9,10 | 9,10 5x 
csc 10,00 | 9,00 | 9,00 5x 

Corrélation droite de coefficient de 
régression corrélation 
Biomasse/FR y= 8,316x -43,980 r = 0,800 
Biomasse/CSp y= 8,125x -48,417 r.= 0,766 
Biomasse/CSC y= 8,339x -49,821 r = 0,776 


À Tiot (fig. 1a) l’évolution de la biomasse est 
comparable à l’évolution du nombre total de contacts. 
La biomasse maximale se situe en juillet 1978 
(243 g/m°) et est liée surtout au développement de 
Sedum anglicum, de Polytrichum juniperinum et 
Polytrichum piliferum, d’Agrostis tenuis et d’Erica 
cinerea. C’est aussi pour ces espèces que l’on enre- 
gistre sur la ligne permanente le plus grand nombre 
de contacts (respectivement 67, 21 pour les deux 


FR 7 22 50 24 


5y. 


+ 5,408 


Effectif. 


anglieum à Tiot 


Biomasse |40,34 | 22,77 | 46,36] 55,66 | 15,12 5x 
g/2 
FR 39 14 32 39 18 5y 


y = 1,264x + 0,153 


r = 0,887 


Polytrics, 43 et 23). Au cours de l'été et de l’au- 
tomne la végétation s’est desséchée et est déterrée 
par l’importante érosion qui se produit sur cette 
pente. Il y a donc une régression simultanée de la 
biomasse, du nombre de contacts et également, mais 
de façon moins sensible, du recouvrement. 

À Roc Fermu (fig. 1 b), la corrélation entre l’évo- 
lution de la biomasse et le nombre de contacts est 
plus difficile à établir. Au niveau de la ligne perma- 
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nente, il y a eu une augmentation du nombre de 
contacts à la fin du printemps et au début de l'été 
1978, due essentiellement au développement d’Agros- 
tis setacea et d’Aira praecox, ce qui ne s’est pas 
vérifié au niveau des prélèvements de biomasse. Ceci 
est probablement dû à la microhétérogénéité de cette 
station. Après l'été 1978, la régression de la pelouse 
due au desséchement, puis la reprise de la végéta- 
tion au début du printemps 1979 se traduisent par 
une évolution parallèle de la biomasse, du nombre 
de contacts et du recouvrement. 


Il est donc possible d'établir un parallèle entre la 
biomasse végétale et le nombre de contacts qui chif- 
fre le biovolume de la végétation. Toutefois, l'aire 
d’étude doit être parfaitement homogène et présenter 
une répartition régulière de toutes les espèces. 


3. ETABLISSEMENT DES CORRÉLATIONS ENTRE LA 
BIOMASSE ET LA FRÉQUENCE DES PRINCIPALES 
ESPÈCES DES PELOUSES. 


Six espèces ont été étudiées, il s’agit de : Agrostis 
tenuis, Agrostis setacea, Festuca ovina trachyphylla, 
Hypericum linarifolium, Sedum anglicum et Erica 
cinerea. Les prélèvements de biomasse ont été faits 
dans les trois stations de Tiot, Roc Fermu et La 
Pinçais, à plusieurs reprises au cours de l’année 
1978. 


Les courbes obtenues sont représentées sur la 
figure 2. Elles sont établies en notant en ordonnées 
la biomasse en g/m? de l'espèce dans un carré de 
prélèvement à un temps t, et en abscisse le coeffi- 
cient FC qui donne une meilleure corrélation que le 
coefficient FR. 


Tous les coefficients de corrélation sont significa- 
tifs au seuil de 1 %. Ils sont meilleurs pour les trois 
Graminées et Hypericum et un peu moins pour Erica 
cinerea et Sedum anglicum. Pour chacune de ces six 
espèces il est donc possible d'établir à partir de la 
courbe de régression un abaque type donnant par 
simple lecture la biomasse correspondant au coeffi- 


cient FC. 


En résumé, l'évolution globale de la végétation 
suivie le long des lignes permanentes rend compte 
de l’évolution globale de la biomasse. Les lectures 
de fréquence, rapides et non destructrices, peuvent 
être répétées plusieurs fois au cours de l’année, les 
prélèvements de biomasse étant effectués avec une 
périodicité plus longue. 

Pour estimer la biomasse d’une espèce à partir de 
son coefficient de fréquence, l’utilisation des lignes 
de lecture superposées au carré de coupe donne de 
meilleurs résultats. L'établissement d’abaque évite 
ensuite sur le terrain de prélever la végétation et il 
suffit de lire la fréquence de l'espèce. Le travail se 
trouve ainsi facilité et abrégé, et la destruction de 
l'aire d’étude est restreinte. 
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LA STRUCTURE DES BRUYÈRES ET DES AJONCS 
DU CAP FRÉHEL (COTES-DU-NORD) 
ÉTUDE PONDÉRALE 


par Jean-Claude GLOAGUEN 
Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cedex 


RÉSUMÉ 


A partir de l'importance pondérale des différentes 
parties des pieds de Bruyères et d'Ajoncs, trois points 
sont abordés successivement dans cet article : la struc- 
ture des repousses en fonction de leur âge (jusqu’à six 
ans), le temps pendant lequel les feuilles peuvent se 
maintenir en place avant de tomber sur le sol, et enfin 
l'importance relative des feuilles d'âges différents dans 
la masse foliaire. 


INTRODUCTION 


Les landes du Cap Fréhel, situées sur la commune 
de Fréhel (Côtes-du-Nord), occupent une pointe 
rocheuse dominant la mer par des falaises d’environ 
70 mètres de hauteur. Le substrat géologique est 
constitué par les « grès de Fréhel » recoupés par des 
filons de dolérite qui forment des crêtes topographi- 
ques parallèles, orientées N-NW-S-SE. Le climat 
est de type océanique tempéré, avec des amplitudes 
thermiques faibles; les moyennes des températures 
minimales des mois les plus froids ne descendent pas 
au-dessous de 3,2 °C et les moyennes des tempéra- 
tures maximales des mois les plus chauds ne dépas- 


SUMMARY 


The structure of the heath and gorse at Cap Frehel 
(Côtes-du-Nord, France). Weight study 


The knowledge of the weight importance of the diffe- 
rent parts of the heath and gorse shoots allows to ap- 
proach successively three points in this paper : the shoot 
structure according to their age (up to six years), the 
maintenance time of the leaves on the shoots before 
falling to the ground, and lastly the relative importance 
of the different aged leaves in the leaf mass. 


sent pas 20 °C. Les précipitations annuelles oscillent 
entre 600 et 700 mm. 


Un certain nombre d'unités de végétation ont été 
définies dans les landes du Cap Fréhel (GLOAGUEN 
et TourFET, 1974). Ce sont essentiellement la lande 
sèche rase à Erica cinerea, Ulex gallit et Calluna 
vulgaris et la lande mésophile à Erica ciliaris et Ulex 
gallii qui font l’objet de ce travail où trois points 
seront successivement abordés : 


— la structure pondérale des rejets (de un à six 
ans), à partir du rapport biomasse des rameaux d’un 
âge donné sur biomasse totale d’un individu, rapport 
qui permet de déterminer la productivité primaire 
nette d’une espèce et d’observer son comportement 


332 J.C. GLOAGUEN 


dans des conditions climatiques particulières comme, 
par exemple, la sécheresse extraordinaire de 1976; 

— le temps de maintien des feuilles sur les ra- 
meaux, à partir du rapport biomasse foliaire (1) sur 
biomasse totale du rameau d’un âge donné, rapport 
qui permet de déterminer la biomasse photosynthé- 
tique d’une espèce connaissant sa productivité pri- 
maire nette; 

— la structure pondérale de la biomasse foliaire, 
à partir du rapport biomasse foliaire d’un âge donné 
sur biomasse foliaire totale d’un individu, rapport 
qui permet également d’apprécier la biomasse photo- 
synthétique d’une espèce connaissant sa biomasse 
foliaire totale. 


Dans cet article n’est traité que ce qui concerne 
les valeurs relatives, les valeurs absolues de produc- 
tivité primaire nette et de biomasse photosynthétique 
feront l’objet d’un travail ultérieur, ainsi que la pro- 
duction de litière. 


MÉTHODES 


Les deux types de landes, sèche et mésophile, ont 
été fauchés sur une surface de 200 m° environ au 
cours du mois de février 1973. Tous les ans, les 
rejets sont prélevés au sécateur en fin de période 
végétative (courant novembre). Le nombre d’indivi- 
dus récoltés pour chaque espèce est de 30 les quatre 
premières années et de 10 les cinquième et sixième 
années. Au laboratoire, chaque pied est découpé et 
les rameaux regroupés année par année; puis les 
feuilles (ou épines) sont séparées des tiges. Les 
échantillons sont enfin placés à l’étuve à 65° et 
pesés. 

Ceci nous permet de définir les rapports suivants : 
biomasse des rameaux d’un âge donné sur biomasse 
totale d’un individu, biomasse foliaire sur biomasse 
totale du rameau d’un âge donné, et enfin biomasse 
foliaire d’un âge donné sur biomasse foliaire totale 
d’un individu. 


(1) Le terme de biomasse est utilisé indifféremment pour les 
feuilles vivantes comme pour les feuilles sèches 


RÉSULTATS 


I. STRUCTURE PONDÉRALE DES REJETS. 


Deux espèces ont été suivies en détail dans cha- 
cune des stations : Calluna vulgaris et Ulex gallii en 
lande sèche, Erica ciliaris et Ulex gallii en lande 
mésophile. Les résultats obtenus sont regroupés dans 
le tableau. 


La biomasse des rameaux d’un an (fleurs compri- 
ses) peut être assimilée à la producti primaire 
nette. Celle-ci est toujours importante par rapport à 
la biomasse totale de la repousse. Ainsi, à six ans, 
quelle que soit l'espèce, elle est supérieure au tiers 
de la biomasse: elle varie de 34,0 % pour Ulex 
gallii en lande sèche à 43,6 % pour Erica ciliaris, 
valeurs voisines de celles citées par FORGEARD (1977) 
dans la région de Paimpont et par CLÉMENT (1978) 
dans les Monts d’Arrée. En Ecosse, BARCLAY-Es- 
TRUP (1970) donne, pour Calluna vulgaris, une 
valeur qui est encore de 29 % à neuf ans, alors que 
MiLLER (1979), pour la même espèce, donne 35 % 
à quatre ans et 21 % à huit ans. Toujours à six ans, 
les rameaux de deux ans représentent de 19,2 à 
28,8 % de la biomasse, ceux de trois ans de 11,9 
à 14,2 %, ceux de quatre ans de 7,6 à 10,5 %, 
ceux de cinq ans de 6,6 à 12,6 % et enfin celui de 
six ans de 6,0 à 8,9 %. Les différences entre les 
espèces sont donc faibles et ont tendance à s’atté- 
nuer avec l’âge. 


L'action d’une sécheresse exceptionnelle (en 1976) 
sur la croissance des principales espèces des landes 
peut aussi être mise en évidence. En 1976, les re- 
pousses ont quatre ans et la productivité primaire 
nette, par rapport à la biomasse totale, est comprise 
entre 39,9 % pour Erica ciliaris et 55,7 % pour 
Calluna vulgaris. Les rameaux de deux ans ne repré- 
sentent que 24,7 et 26,4 % chez Calluna vulgaris et 
Ulex gallii en lande mésophile, alors qu’ils atteignent 
39,0 et 45,1 % chez Ulex gallii en lande sèche et 
chez Erica ciliaris. L'espèce qui semble avoir le plus 
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TABLEAU 
Pourcentage pondéral des différentes parties des rejets en fonction de leur âge 
(avec erreur Standard) 
Age des différentes parties Age du 
rejet 
1 an 2 ans 3 ans 4 ans 5 ans 6 ans |{en années) 
100 1 (1973) 
Callina 71,2#1,16 |28,8+1,16 2 (1974) 
vulgaris 57,7+1,55 |26,3+1,30 |16,1+0,95 3 (1975) 
Lande 55,7+1,77 |24,7+1,37 | 9,6+0,77 |10,1#1,10 4 (1976) 
sèche 50,8#1,59 |18,9+1,74 |14,1+1,49 | 8,8+0,93 | 7,3:0,86 5 (1977) 
34,6:2,88 |19,2#1,59 |14,2+1,32 |10,5+1,40 |12,6+1,70 | 8,9+1,14 | 6 (1978) 
100 1 (1973) 
Erica 62,5+1,53 |37,541,53 2 (1974) 
| oitiaris 65,2+2,23 |28,0#1,69 | 6,8+0,89 3 (1975) 
Lande 39,941,80 |45,1+1,60 | 8,5+0,86 | 6,5+0,89 4 (1976) 
mésophile 21,8#1,62 |21,6+2,08 |12,3+1,46 | 5,7+0,62 5 (1977) 
23,6#1,61 |12,2#1,40 | 8,7+1,08 | 6,0+0,84 | 6,0+1,17 | 6 (1978) 
100 1 (1973) 
Ulez 58,3#1,30 |41,7+1,30 2 (1974) 
galtii 48,9#1,64 |31,4#1,27 |19,7+1,91 3 (1975) 
Lande 44,722,56 |39,042,18 | 8,941,12 | 7,3+0,71 | 4 (1976) 
sèche 45,1#1,94 |15,541,19 |15,8+1,66 |10,9+1,11 | 12,741,63 5 (1977) 
34,033,21 |28,8:0,83 |11,941,23 | 9,4+1,19 | 8,8:0,84 | 7,11,29 | 6 (1978) 
100 1 (1973) 
Ulez 50,041,51 |50,041,51 | 2 (1974) 
gallii 44,11,60 |29,1+2,01 |26,8+2,15 3 (1975) 
Lande 45,0#1,38 |26,4+1,61 |15,041,30 | 13,6+0,94 4 (1976) 
mésophile 36,3+3,55 |29,441,30 |16,8+1,64 | 9,3+1,41| 8,2+1,70 5 (1977) 
37,043,21 |27,121,08 |14,4+1,73 | 7,6+1,12| 6,6:0,64 | 7,411,46 | 6 (1978) 


souffert de la sécheresse est donc Erica ciliaris : le 
poids des rameaux de un an est inférieur à celui des 
rameaux de deux ans. Ulex gallii en lande sèche 
paraît également avoir souffert mais à un degré 
moindre : cette fois les rameaux de un an sont plus 
lourds que ceux de deux ans, mais seulement de 
5,7 %. Cette différence atteint presque 20% et 
dépasse même 30 % respectivement chez Ulex gallii 
en lande mésophile et chez Calluna vulgaris qui 
semblent indépendants à l'égard de la sécheresse. 
Pour cette dernière espèce, ceci pourrait être dû à 
sa grande tolérance aux déficits hydriques (BANNIS- 


TER, 1964 a). Enfin, Erica cinerea paraît avoir été 
favorisée, l’évolution du rapport productivité pri- 
maire nette sur biomasse totale de la repousse (en 
%, avec erreur standard) étant la suivante : à 1 an: 
100, à 2 ans: 72,5 + 1,37, à 3 ans: 66,2 + 1,20, 
à 4 ans: 71,2 + 1,69, à 5 ans: 55,7 + 1,80 et à 
6 ans: 43,3 + 1,47. La productivité primaire nette 
en 1976 (à 4 ans) a été importante puisque, relati- 
vement, elle est supérieure à celle de 3 ans et qu'elle 
approche même celle de 2 ans. Ceci pourrait s’expli- 
quer par l'efficacité du système d’absorption de la 
plante (BANNISTER, 1964 a et b). 
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En conclusion, dans le cas précis des landes du 
Cap Fréhel, Erica cinerea est favorisée par la séche- 
resse, Calluna vulgaris est indépendante et Erica 
ciliaris défavorisée. Quant à Ulex gallii, défavorisé 
en lande sèche, il est indépendant en lande méso- 
phile : plus profondément enraciné qu’Erica ciliaris 
il a pu utiliser les réserves en eau du sol, plus abon- 
dantes en lande mésophile qu’en lande sèche. 


II. MAINTIEN DES FEUILLES SUR LES RAMEAUX. 


La figure 1 présente l’évolution du rapport bio- 
masse foliaire sur biomasse totale du rameau, en 
fonction de l’âge de ce dernier, pour les Ajoncs et 


Bruyères du Cap Fréhel. Pour les espèces déjà citées 
(Erica cinerea, Calluna vulgaris, Erica ciliaris et Ulex 


2 3 4ans 1 2 3 ans 


| % 
E 
70 70 
60 60. 
50 50. 
40 40 
30 30 
20 20 
10 10 
Lt —+ rs 
1 2 3 4 5 6ans 1 2 3 5 6 ans 1 2 3 4 5 6ans 
Füc. 1. — Rapport biomasse foliaire sur biomasse totale du rameau (%, avec erreur standard) en 


fonction de l’âge du rameau. A. Calluna vulgaris, B. Erica ciliaris, C, Erica tetralix, D. Erica cinerea, 
E. Ulex galli, lande sèceh, F. Ulex gallü, lande mésophile, G. Ulex europaeus. 
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gallii en deux stations), les calculs ont été effectués 
selon le protocole suivant : à un an, le rapport obtenu 
est la moyenne sur six années d’expérience (1973 
à 1978), à deux ans, la moyenne sur cinq ans, à 
trois ans, la moyenne sur quatre ans. À six ans, il 
correspond à la seule valeur obtenue en 1978, donc 
sans erreur standard. Pour compléter cet inventaire 
des Ajoncs et Bruyères du Cap Fréhel, nous avons 
ajouté deux espèces : une de lande sèche, Ulex euro- 
paeus, d'environ vingt ans et une de lande humide, 
Erica tetralix, d’une douzaine d’années; et pour 
avoir une erreur standard du même ordre de gran- 
deur, nous avons prélevé, pour chaque espèce, trois 
plantes entières qui ont été découpées comme les 
autres, année par année. 


Le rapport biomasse foliaire sur biomasse totale 
du rameau est très élevé pour les rameaux d’un an 
chez toutes les espèces : il est de 61,6 % chez Erica 
ciliaris et se situe entre 76,9 et 81,2 % chez toutes 
les autres espèces. Ce rapport diminue progressive- 
ment pour les Ulex et aussi pour Calluna vulgaris : 
la chute des feuilles (ou épines) semble donc être 
relativement régulière et achevée vers cinq ou six 
ans (sur certains pieds d’Ulex on peut parfois obser- 
ver quelques très rares épines sur les rameaux de 
sept ans). Notons que chez Calluna vulgaris ce ne 
sont pas les feuilles qui tombent (ou rarement) mais 
les rameaux (phénomène de décurtation) : GIMIN- 
GHAM, 1960 et 1972, MOHAMED et GIMINGHAM, 1970. 


Les conclusions sont différentes pour le genre 
Erica où chaque espèce a un comportement propre. 
Chez Erica cinerea, comme l'indique BANNISTER 
(1965), la chute des feuilles est importante dès la 
deuxième année et après trois ans les rameaux sont 
dénudés. Chez Erica tetralix, le phénomène est décalé 
d’un an (alors qu’il ne l’est pas en Grande-Bretagne : 
BANNISTER, 1966) : la chute est importante la troi- 
sième année et les rameaux ne sont dénudés qu'après 
quatre ans. Enfin, chez Erica ciliaris, il semble qu'il 
faille attendre quatre ans pour constater une impor- 
tante chute de feuilles qui s’achèverait vers cinq ou 
six ans comme chez les Ulex et Calluna vulgaris. 
Mais pour Erica ciliaris la chute du rapport à quatre 
ans peut s'expliquer d’une autre façon. Nous venons 


de voir que c’est cette dernière espèce qui a été la 
plus sensible à l’exceptionnelle sécheresse de 1976. 
Il est possible que cette sécheresse ait aussi provoqué 
la chute prématurée des feuilles de 1975. Dans ce 
cas, Erica ciliaris aurait le même comportement que 
les Ulex et Calluna vulgaris : une chute des feuilles 
relativement régulière et achevée vers cinq ou six 
ans. 


III. STRUCTURE PONDÉRALE DE LA BIOMASSE FO- 
LIAIRE. 


La figure 2 présente, pour les Ajoncs et Bruyères 
du Cap Fréhel, la composition de la masse foliaire 
globale sur pied d’un individu. Les courbes ont été 
établies à partir des données de 1978, c’est-à-dire à 
partir des dix pieds de six ans (1) pour Erica cinerea, 
Calluna vulgaris, Erica ciliaris et Ulex gallii dans les 
deux stations et à partir des trois plantes entières 
(comme indiqué dans le chapitre précédent) pour 
Ulex europaeus et Erica tetralix. Elles sont assez 
comparables à celles de la figure 1. 


Quelle que soit l'espèce, les feuilles (ou épines) 
d’un an jouent toujours un rôle prépondérant dans 
la biomasse foliaire d’un individu. Elles représentent 
43,8 % de cette biomasse pour Ulex gallii en lande 
sèche, 50,5 % pour U. gallii en lande mésophile, et 
54,2 % pour Ulex europaeus. Le pourcentage atteint 
61,1 % pour Calluna vulgaris et est très variable 
pour les Erica: 51,0 % pour E. tetralix, 65,5 % 
pour E. ciliaris et 80,6 % pour E. cinerea. I] s’agit 
toujours de feuilles ou d’épines vertes; de plus, à 
cette masse photosynthétique, il faut ajouter, pour 
les Ulex, les rameaux d’un an qui sont également 
verts. 


Les feuilles de deux ans représentent encore une 
partie importante de la biomasse foliaire globale sur 
pied. Le plus souvent, chez les Ulex, chez Calluna 
vulgaris et chez Erica ciliaris, les feuilles (comme les 
rameaux) ne sont plus photosynthétiques, par contre, 


(1) Après six ans les rameaux sont nus chez toutes les espèces 
sauf chez Ulex gallii où persistent encore quelques rares épines. 
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(%, avec erreur standard). A. Calluna vulgaris, B. Erica ciliaris, C. Erica tetralix, D. Erica cinerea, 
E. Ulex gallï, lande sèche, F. Ulex galli, lande mésophile, G. Ulex europaeus. 


celles d'Erica cinerea et E. tetralix restent vertes 
(chez cette dernière espèce, à trois ans, les feuilles 
sont encore plus ou moins vertes). Enfin, les feuilles 
de trois ans et plus ne représentent plus qu’une faible 
partie de la biomasse foliaire sur pied. 


Remarquons que, pour les Ulex, les formes de 
courbes à six ans (Ulex gallii, en lande mésophile 
notamment) et à vingt ans (Ulex europaeus) sont très 
proches, ceci semblerait indiquer que la composition 
de la biomasse foliaire sur pied est relativement 
stable, quel que soit l’âge de l'individu à partir du 


moment où les rameaux inférieurs sont nus, soit six 
ans pour les Ulex, Calluna vulgaris et Erica ciliaris, 
quatre ans pour Erica tetralix et trois ans pour Erica 
cinerea. 


CONCLUSION 


Les principales conclusions sont les suivantes : 
— une sécheresse exceptionnelle (comme celle de 
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1976) a des conséquences variables sur la croissance 
des individus, selon l'espèce, d’une part, et selon les 
conditions écologiques, d’autre part. Erica cinerea 
semble favorisée, Erica ciliaris défavorisée, alors que 
Calluna vulgaris paraît indépendante. Ulex galli, 
défavorisé en lande sèche, est indépendant en lande 
mésophile; 

— la chute des feuilles (aiguilles ou rameaux) est 
relativement régulière et achevée vers cinq ou six 
ans pour Calluna vulgaris, les Ulex et peut-être 
Erica ciliaris. Cette chute est très importante dès la 
deuxième année pour Erica cinerea, il faut attendre 
la troisième année pour Erica tetralix et peut-être la 
quatrième pour Erica ciliaris; 

— les feuilles de l’année constituent la majeure 
partie de la biomasse foliaire sur pied d’un individu, 
la composition de cette biomasse paraissant relative- 
ment stable, quel que soit l’âge du pied. 


BIBLIOGRAPHIE 


BANNISTER (P.), 1964. — The water relations of cer- 
tain heath plants with reference to their ecological 
amplitude. II. Field studies. J. Ecol., 52, 481-497. 


BANNISTER (P.), 1964b. — The water relations of cer- 
tain heath plants with reference to their ecological 
amplitude. III. Experimental studies: general con- 
clusions. J. Ecol., 52, 499-509. 


BANNISTER (P.), 1965. — Biological Flora of the Bri- 
tish Isles : Erica cinerea L. J. Ecol., 53, 527-542. 


BANNISTER (P.), 1966. — Biological Flora of the Bri- 
tish Isles: Erica tetralix L. J. Ecol., 54, 795-813. 


BARCLAY-ESTRUP (P.), 1970. — The description and in- 
terpretation of cyclical processes in a heath commu- 
nity. II. Changes in biomass and shoot production 
during the Calluna cycle. J. Ecol., 58, 243-249. 


CLEMENT (B.), 1978. — Contribution à l'étude phyto- 
écologique des Monts d’Arrée. Organisation et carto- 
graphie des biocénoses. Evolution et productivité des 
landes. Thèse 3° cycle, Rennes, 260 p. 


FORGEARD (F.), 1977. — L'écosystème lande dans la 
région de Paimpont. Etude du cycle de la matière 
organique et des éléments minéraux. Thèse 3° cycle, 
Rennes, 220 p. 


GIMINGHAM (C.H.), 1960. — Biological Flora of the 
British Isles: Calluna vulgaris (L.) Hull. J. Ecol. 
48, 455-483. 


GIMINGHAM (C.H.), 1972. — Ecology of heathlands. 
Chapman and Hall, London, 1 vol., 266 p. 


GLOAGUEN (J.C.) et TOUFFET (J.), 1974. — La végé- 
tation des landes du Cap Fréhel : étude orientée le 
long de quelques transects. Botanica Rhedonica, sé- 
rie À, 13, 57-75. 


MILLER (G.R.), 1979. — Quantity and quality of the 
annual production of shoots and flowers by Calluna 
vulgaris in north-east Scotland. J. Ecol., 67, 109-129. 


MoHAMED (B.F.) et GIMINGHAM (C.H.), 1970. — The 
morphology of vegetative regeneration in Calluna 
vulgaris. New Phytol., 69, 743-750. 


io 
LOUE Libr : nobred Hi 


edf 10 Qideup Hérsto — 

ose É arou se ue 
ai À nié Héstinon gi 

DF Raisin fs CID Ë 


HER 


io çéties d'Eice civerrd et E. écratlx restent MeTies 


Rénriqucihs que, 
céuebel. à x-a15 
EL et-à vit. ans (E; 
cer sembicrals fociquer 


touiasse foiale sur pod bee 


SRADIE she: “ges oil dise edindinde à partir M. FE. 


"ste 4H LE 


ait © SEDÈT ,CT) Ar HE 
se dc mnélg init mi 
trans ES TNSburilqre 


“ 
2 ORNE CR SÉR HRAMEAN 


ans pour 2e HfEex 


: Les -poncipedé. goncttsions sde dés rires 
2 del HSE axes 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 339-348. 


ÉTUDE DE LA MINÉRALISATION DE L’AZOTE 
DANS LES SOLS INCENDIÉS DE LA RÉGION DE PAIMPONT 


par F. ROZE et F. FORGEARD 


Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cedex 


RÉSUMÉ 


Afin de suivre la minéralisation de l'azote dans les 
sols incendiés de la région de Paimpont et de rechercher 
le niveau d'activité biologique de ces sols, nous avons 
utilisé des méthodes d'incubation in vitro et in situ. 


Cette première étape de l'étude de la minéralisation 
a montré que les teneurs en ammoniaque sont nette- 
ment supérieures aux teneurs en nitrate; la nitrification 
est toujours très réduite. L'activité globale des horizons 
de surface est faible, ce qui correspond vraisemblable- 
ment à une destruction de la microflore par le feu. 


I. — INTRODUCTION 


L’azote est un des principaux éléments nécessaires 
à la vie dans le sol; sa minéralisation constitue un 
maillon essentiel des cycles biogéochimiques et tra- 
duit l’activité biologique (ou la reprise d’activité) 
des sols. 

Rappelons que la minéralisation de l'azote se 
déroule en deux étapes principales : l'ammonification, 
ensemble des réactions de dégradations biologiques 
de l'azote organique du sol qui aboutit à la libéra- 
tion d’azote ammoniacal; la nitrification, qui aboutit 
à la production d’azote nitreux puis nitrique (Dom- 
MERGUES et MANGENOT, 1970). Les réserves d’azote 


SUMMARY 


In order to study the mineralization of nitrogen in 
burnt soils in the district of Paimpont and to investigate 
the level of biological activity in these soils, we have 
used incubation methods in vitro and in situ. 


This first stage of the study of the mineralization 
shows that the amounts of ammonia are clearly higher 
than the amounts of nitrate; the nitrification is always 
very reduced. The global activity in upper layers is 
small, which can agree probably with a destruction of 
the microflora by fire. 


dans le sol sont sous forme organique, c’est la vitesse 
de minéralisation de ce stock qui conditionne la dis- 
ponibilité pour les plantes. 


ELLENBERG (1977) a caractérisé les sols des diffé- 
rentes associations végétales d'Europe centrale par 
les quantités respectives d’azote ammoniacal et nitri- 
que. En Bretagne les sols acides contiennent généra- 
lement une quantité d’azote ammoniacal supérieure 
à celle d’azote nitrique et se classent parmi les sols 
à minéralisation faible. 


Le feu est généralement considéré comme un pro- 
cessus induisant un appauvrissement du sol en azote. 
L'’incendie détruit une partie de la matière organique 
et des protéines du sol; il modifie également sa com- 
position micro-biologique (GEHU et GEHU-FRANCK, 
1961). La thermorésistance des microorganismes va- 
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rie suivant les espèces (DOMMERGUES et MANGENOT, 
1970). 


Il est important, dans le cadre des études effec- 
tuées sur la recolonisation des landes après incendie 
de suivre la minéralisation de l’azote dans les sols 
incendiés et de rechercher le niveau d'activité bio- 
logique de ces sols. 


Les processus de minéralisation dépendent en 
grande partie d’un certain nombre de facteurs tels 
que les facteurs microclimatiques et la composition 
de l’atmosphère du sol qui seront étudiés ici. 


II. — STATIONS ET MÉTHODES 


1. CONDITIONS GÉNÉRALES DES STATIONS. 


Les stations choisies sont une pelouse et une lande 
situées dans l'Ouest de la France (Massif de Paim- 
pont, plateau de Trécesson). La végétation, qui avait 
précédemment été analysée et cartographiée (For- 
GEARD, 1977), a été entièrement détruite par une 
série d’incendies au cours du printemps et de l'été 
1976. 


La végétation. 


La pelouse était, avant incendie, constituée essen- 
tiellement de Graminées et se rattachait au Festuco- 
trachyphyllae - Sedetum anglici agrostidetum Clément 
et Touffet 1977. Au moment de l’expérience, un an 
et demi après incendie, la végétation de la pelouse 
est à peu près reconstituée. 


Avant incendie, le plateau était occupé par une 
lande mésophile haute correspondant à un faciès 
xéromésophile de l’Uliceto - Ericetum cinereae Le 
Normand 1966. Au début de l’expérience la végéta- 
tion se compose essentiellement d’un tapis muscinal 


continu. 


Les sols. 


Les sols sont établis sur des schistes rouges du 
Cambrien. La pelouse est installée sur un sol sque- 
lettique peu profond (moins de 15 cm) de type ran- 
ker. Le pH du sol est acide (4,5) et la texture est 
sablo-limoneuse. Les échantillons sont tous prélevés 
au même niveau, entre 2 et 10 cm. 


Le sol de la lande a une profondeur d'environ 
30 cm et appartient au groupe des sols bruns ocreux. 
Le pH est là aussi acide, la texture est limoneuse. 
Trois niveaux correspondant aux horizons ont été 
étudiés : horizon superficiel (— 1 à — 4 cm), moyen 
(—4 à — 8 cm), profond (— 10 à —15 cm). 


2. LES MÉTHODES. 


Les méthodes d’incubation utilisées ont déjà été 
appliquées par de nombreux auteurs qui ont étudié 
divers écosystèmes forestiers (LEMÉE, 1967; LE 
TACON, 1972; VAN PRAAG et col., 1974; FROMENT, 
1977), des garrigues méditerranéennes (BILLES, Los- 
SAINT et CoRTEZ, 1971, 1975) et des prairies de 
haute altitude (LABROUE et LAscOMBE, 1971; La- 
BROUE et CARLES, 1977). 


Incubations in vitro. 


Suivant la méthode de LEMÉE (1967) les échan- 
tillons ont été tamisés (2 mm) et homogénéisés avant 
d’être mis en incubation dans des conditions cons- 
tantes de températures (28°C) et d’hygrométrie 
(80 %). Les quantités d’azote minéral sont dosées 
une fois par semaine pendant six semaines consé- 
cutives. Deux séries d’incubations ont été mises en 
place pour chaque horizon. 


Incubations in situ. 


En ce qui concerne la minéralisation in situ, les 
méthodes varient selon les auteurs. Pour la présente 
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expérience, l’incubation est réalisée dans des boîtes 
de plastique retournées, fermées à la partie inférieure 
par un tulle de nylon et perforées sur les côtés; 
elles sont toutes placées au début de l’expérience 
dans le sol aux niveaux correspondants aux prélè- 
vements. Deux types d’incubations ont été réalisés, 
les unes sur des sols tamisés (2 mm) et homogénéisés 
et les autres sur des sols non tamisés. Comme pré- 
cédemment les incubats ont été doublés; les prélève- 
ments ont été effectués au rythme de un par semaine 
pendant six semaines. 


Extraction et dosages. 


L'azote ammoniacal fixé sur le complexe absor- 
bant du sol est déplacé par une solution de K:SO:; 
à la concentration de 35 g/l. Il est dosé par colori- 
métrie suivant la méthode de BERTHELOT (WHEA- 
THERBURN, 1967). 


Les nitrates et nitrites sont libres dans le sol : leur 
extraction est faite à l’eau et leur dosage est effectué 
par colorimétrie suivant la méthode de GRIESS ILo- 
Way (Morris et RILEY, 1963). 


Les résultats sont exprimés d’une part en ppm de 
terre sèche et d’autre part en ppm du carbone total. 


Analyse des facteurs mésologiques. 


Les températures du sol sont enregistrées avec des 
thermohygrographes RICHARD. La pluviosité est me- 
surée suivant le dispositif déjà utilisé pour l'étude 
du pluviolessivage dans les landes armoricaines (FOR- 
GEARD, GLOAGUEN et TOUFFET, 1977). 


Les teneurs en eau sont calculées après passage 
à l’étuve des échantillons pendant 48 h à 105 °C. 


Les teneurs en gaz carbonique de l'atmosphère du 
sol sont suivies dans les incubats tamisés in situ et 
directement dans les horizons correspondants. Les 
prélèvements de gaz sont effectués par micropompage 
à la seringue, les dosages sont faits selon la méthode 
de VERDIER (1975) à l’aide d’un appareil de micro- 
analyse du type SCHOLANDER, les prises d’échantil- 
lons ont été doublées. 


III. — RÉSULTATS 


1. VARIATIONS DES FACTEURS MÉSOLOGIQUES. 


Les résultats concernant les variations microclima- 
tiques enregistrées au cours des six semaines d’expé- 
rience sont reportés sur la figure 1. 


Pendant la période d'étude, les températures 
moyennes au niveau du sol et à — 10 cm (fig. 1 a) 
s’accroissent régulièrement et passent de 11 °C début 


mai à 17 °C début juin. La pluviosité est inférieure 
à la normale saisonnière. 


La teneur en eau du sol in situ (fig. 1 b) diminue 
sensiblement au cours de l’expérimentation. En six 
semaines la perte, pour la pelouse, est de 25 % en 
sol non tamisé, 30 % en sol tamisé. Pour la lande, 
la dessication du sol des horizons superficiel et 
moyen est beaucoup plus marquée dans les incubats 
non tamisés (25-30 %) que dans les incubats tami- 
sés (15 %). L’horizon profond perd environ 15 % 
dans les deux cas. 


Les teneurs en CO» (fig. 1 c) de l'horizon de sur- 
face de la lande et de la pelouse sont assez proches 
et augmentent au cours des six semaines. Pour les 
horizons moyen et profond de la lande, on note une 
plus grande variabilité, cependant les teneurs restent 
toujours supérieures à celles enregistrées dans l’hori- 
zon de surface de la lande et même de la pelouse. 


2. EVOLUTION GLOBALE DES TENEURS. 


Les teneurs en azote ammoniacal (N—NHL) et en 
azote nitrique (N—NO; + N—NO:) de chaque hori- 
zon sont portées dans le tableau 1 ainsi que les 
taux de nitrification correspondants. Les quantités 
de nitrites sont toujours très faibles par rapport aux 
quantités de nitrates et n’apparaîtront donc pas. 


Ce tableau appelle les commentaires suivants : 
— dans les trois séries d’incubations et pour tous 
les horizons les taux de N—NH, sont nettement 
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Lee Température à la surface du sol de la pelouse 


Température à la surface du sol de 1a Lande 
a - Vartations des températures moyennes et 


FISVONIEE Hebdomnaire Température à 10 em dans le sol de la Lande 


3 Hauteur d'eau en mm 
— solide la pelouse 
20 see Sol de la lande hortzomsyperfietel 
Sol de 18 lande hor{zon moyen 
0) =" 501 de La lande Hortzon profond 
30 
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€ - Vartations du pourcentage de CO2 dans l'atmosphère du s01 


x co2 2 co2 


0,5 Sols non tanisës 


1025 175 2-5 315 7-6 146 105 | 1725, 245 315 7-6 | u< 


Fi. 1. — Variations mésologiques dans les différents horizons des sols étudiés. 
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TABLEAU 1 
Teneurs en azote ammoniacal et en azote nitrique (valeurs exprimées en ppm du 


carbone total) et taux de nitrification des sols de pelouse et de lande à différents niveaux 
durant la période du 2-5-1978 au 16-6-1978 à Paimpont 


12-5 | 2345 | 288 | 10,96 
19-5 2616 | 509 | 16,31 
26-5 3608 | 284 7,30 
2-6 | 5863 | 464 7,34 
9-6 5367 | 261 4,64 
16-6 6359 | 392 5,81 


Lande 2-5 |11131 26 0,24 
-1 à -4 cm| 12-5 6868 12 0,18 
19-5 9292 18 0,20 
26-5 |10383 13 0,13 
2-6 |11939 8 0,07 
9-6 6181 | 380 5,80 


16-6 8666 | 289 3,23 


Lande 2-5 |12449 | 182 1,64 
4 à -8 em| 12-5 8711 | 191 2,15 
19-5 |10588 | 157 1,46 


26-5 |12449 | 202 1,60 
2-6 |14698 | 155 1,05 
9-6 7425 32 0,43 

16-6 |14377 28 0,20 


Lande 2-5 |22095 | 351 1,56 
-8 à -15 em12-5 |10060 | 712 6,62 
19-5 |10164 | 590 5,49 
26-5 |12928 | 598 4,83 
2-6 |15693 | 482 2,98 
9-6 |26813 | 380 1,40 
16-6 |16295 | 471 2,81 


Se alors Incubats in situ Incubats in situ 
tanisés non tanisés 
Station  |Dates 
Taux del Taux del Taux del 
NH4 NO3 |nitri- | Nu4 N03 |nitri- | NHé No3 |nitri- 
£ication £ication ication 
Pelouse 2-5 1398 | 100 0,70 | 1398 | 100 | 0,70 1398 | 100 | 0,70 


439 6 1,52 240 10 | 4,30 
285 14 | 4,79 194 4 2,17 
1447 Se 12/14 305 5 1,62 
1707 22 | 1,29 1002 6 0,63 
1550 31 | 1,97 1256 6 0,49 


3475 18 | 0,56 2523 12 | 0,50 


11131 26 | 0,24 | is 26 | 0,24 
1575 5 0,33 3474 24 | 0,68 
1757 1 0,10 4505 39 | 0,87 
1979 3 | o,18 5959 72 | 0,54 
2767 1 | 0,06 5616 | 133 | 2,32 
3414 1 0,03 | 10000 | 615 | 5,79 

3797 20 | 0,54 9232 | 567 | 5,79 


12649 | 182 | 1,44 | 12649 | 182 | 1,46 
9506 38 | 0,40 | 13278 51 | 0,38 
9912 57 | 0,57 9353 43 | 0,45 
8914 | 133 | 1,47 9303 59 | 0,63 
8558 84 | 0,97 | 18606 | 81 | 0,31 
11028 | 159 | 1,42 | 10605 33 | 0,31 
10791 | 120 | 1,10 | 11688 | 48 | 0,0 


22095 | 351 | 1,56 | 22095 | 351 | 1,56 


9810 | 500 | 4,85 7732 | 315 | 3,92 
8459 | 330 | 3,75 7358 | 352 | 4,56 
8002 | 513 | 6,02 5092 | 386 | 7,05 


6692 | 644 | 8,78 6298 | 442 | 6,56 
11827 | 530 | 4,28 6298 | 417 | 6,22 
7212 | 600 | 7,68 6069 | 540 | 8,17 


supérieurs aux taux de N—NO; + N—NO: Le 
pourcentage d’ammonium est toujours supérieur à 
90 % de l'azote minéral total; 

— quelles que soient les conditions d’incubations, 
c’est dans le sol de la pelouse que les quantités 
d’azote ammoniacal sont les plus faibles; 


 — en ce qui concerne le sol de la lande, les plus 
faibles quantités de N—NH,; sont mesurées dans 
lhorizon supérieur. Cet horizon de surface offre 
donc des résultats comparables, quoique nettement 
supérieurs, à ceux de la pelouse. Dans ce sol incubé 
in situ les plus fortes valeurs de N—NH,; sont mesu- 
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rées dans l’horizon moyen; 

— Jes teneurs en azote nitrique des horizons de 
surface et moyen de la pelouse et de la lande sont 
nettement inférieures à celles de l'horizon profond 
de la lande; 

— le taux de nitrification est généralement infé- 
rieur à 10 % dans tous les horizons quel que soit 


le type d’incubation. 


La comparaison des résultats des incubations con- 
cernant les sols tamisés expérimentés in vitro et in 
situ montre que : 

— pour les horizons supérieurs (lande et pelouse) 
les résultats in vitro sont toujours très supérieurs aux 
résultats in situ; 

— dans lhorizon moyen de la lande, pour 
N—NH, les résultats sont du même ordre dans les 
deux protocoles considérés; pour N—NO; ils sont 
plus variables; 

— l'horizon profond du sol de la lande possède 
davantage de N—NH; dans le cas des essais in 
vitro; la teneur en N—NO; est équivalente in vitro 
et in situ. 


La comparaison globale des résultats in situ sur 
sol tamisé et non tamisé montre que : 

— dans le sol de la pelouse les teneurs en 
N—NH, et N—NO; sont très faibles mais légère- 
ment supérieures dans les sols tamisés; 

— dans l'horizon supérieur du sol de la lande les 
teneurs en N—NH,; et surtout en N—NO; sont 
supérieures dans les incubations non tamisées; le 
taux de nitrification est dans ce cas nettement plus 
grand qu’en sol tamisé; 

— dans l'horizon moyen du sol de la lande le 
taux de nitrification est plus élevé en sol tamisé 
alors que dans l’horizon profond il est équivalent 
dans les deux cas. 


3. EVOLUTION AU COURS DES SIX SEMAINES. 


L'évolution au cours des six semaines d’incubation 
des teneurs en azote ammoniacal et nitrique, expri- 
mées en ppm de terre sèche, est représentée sur la 
figure 2. 


Incubations in vitro sur sol tamisé (fig. 2 a). 


Durant les quatre premières semaines, la phase 
de réorganisation se traduit par une diminution sui- 
vie d’une accumulation d’azote ammoniacal. Généra- 
lement ce phénomène se modifie à partir de la 
cinquième semaine. 

Les quantités de NO; varient peu dans les horizons 
supérieur et moyen de la lande pendant les quatre 
premières semaines d’incubation alors que l'horizon 
profond subit une réorganisation marquée. À partir 
de la cinquième semaine la teneur en NO; augmente 
très nettement dans l'horizon supérieur et diminue 
dans l'horizon moyen. Dans la pelouse ces teneurs 
sont relativement stables. 


Incubations in situ sur sol tamisé (fig. 2b) et non 
tamisé (fig. 2 c). 


Les quantités de N—NH; augmentent de façon 
assez régulière dans le sol de la pelouse. Pour les 
différents horizons de la lande après une diminution 
marquée au cours de la première semaine, les te- 
neurs en N—NH, ont tendance à augmenter dans 
l'horizon supérieur, elles sont plus ou moins stables 


dans les horizons moyen et profond. 


Dans l'horizon moyen du sol de la lande la varia- 
tion des teneurs en N—NO; témoigne d’une réorga- 
nisation alors que dans les horizons supérieur et 
inférieur il y a accumulation de nitrates au cours 
du temps. 


V. — DISCUSSION 


Les teneurs en azote minéral des sols étudiés 
(30 à 800 ppm) sont comparables à celles d’autres 
milieux comme la Pessière de Mirwart dans les 
Ardennes belges (30 à 500 ppm) (FROMENT, 1977). 
Les quantités d’azote nitrique sont cependant encore 
plus faibles dans nos sols; le taux de nitrification 
varie de 0,2 à 8 contre 5 à 14 à Mirwart. 


Légende : 


2 $01 de la pelouse 
= Incubats tanfsés In vltre] ..... Sol de la lande horizon superficiel 
+ Sol de 1a lande hortron moyen 
N-NO3 
30/+x-x02 Sol de 1a lande hortzon profond 
20 
100 
+ : 
125 195 265 26 96 166 ‘9 25 125 195 265 26 96 166 “#78 
FE = nebats tamisés 8 situ) À 
30Ÿ ppn PAR 
N2NO3 + x-N02 \ à 
temps 
105 1-5 51 7-6 6 105 175 2-5 315 76 1 
+ pp0 ue [E— Ineubats non tanisés fn situ 
NENO3 + N-NO2 
105 17-50 245 315 7-6 146 (#7 105 175 2-5 315 76 146 ‘eps 


Fi6. 2. — Variations des teneurs en N-NH, ct N-NO, + N-NO. pendant 6 sem: 


es d'incubation in vitro et in situ. 


346 F. ROZÉ, F. FORGEARD 


Les quantités de N—NO; mesurées dans les sols 
de Paimpont sont légèrement inférieures à celles des 
sols alpins du Pic du Midi de Bigorre (LABROUE, 
LascoMBEs, 1971). 


Par rapport aux sols méditerranéens étudiés par 
BrzLes, LossaiNT et CoRTEZ (1971 et 1975), les 
rapports d’azote nitrique nitreux et ammoniacal sont 
inversés : nos sols de lande et de pelouse possèdent 
beaucoup plus de N—NH, que de N—NO; à l'in- 
verse des sols de la garrigue. 


Les teneurs en N—NH4 et N—NO; des sols in- 
cendiés des pelouses et des landes de Paimpont sont 
difficilement comparables à celles des litières fores- 
tières ou à celles des sols cultivés qui ont été généra- 


lement étudiés. 


Les conditions de température et d'humidité opti- 
males réalisées in vitro ont surtout favorisé l’'ammo- 
nification. 


Les variations des facteurs du milieu peuvent 
expliquer certaines fluctuations des teneurs en azote 
minéral. 


D'une manière générale, l'augmentation des te- 
neurs en azote minéral, in situ, peut être mise en 
parallèle avec l’augmentation de température. 


Pour la pelouse, la faible teneur en eau du sol 
et l’importante amplitude des températures peuvent 
aussi être responsables de la quantité de nitrates peu 
élevée. 

Dans les horizons supérieurs de la pelouse et de 
la lande les teneurs en CO: de l’atmosphère du sol 
sont plus faibles que dans les autres horizons et 
diminuent peut-être la minéralisation. CLARK (1962) 
signale en effet que le CO, serait un facteur limi- 
tant, important pour la nitrification. 


Pour l'horizon supérieur de la lande, l’augmenta- 
tion brutale à partir de la quatrième semaine de la 
teneur en nitrates, observée in situ sur sol non tamisé, 
peut s’expliquer par la pluviosité. BERNIER (1960) 
et BrrcH (1958) ont en effet montré que la dessica- 
tion, suivie d’une réhumidification libérait des com- 
posés solubles, plus fermentescibles, exerçait une 
action de surface stimulante et accélérait ainsi les 
processus de minéralisation. En sol tamisé, nous 


avons observé des tassements importants qui ont pu 
empêcher la production de nitrates, 

Les taux d’azote minéral élevés et la nitrification 
plus importante observés pour l'horizon profond de 
la lande, restent encore sans explication précise. 

Une étude de la microflore en place permettrait 
peut-être d’expliquer ce phénomène. Il est vraisem- 
blable que l’incendie ait davantage affecté la micro- 
flore en surface qu’en profondeur. Il faudrait com- 
parer ce sol incendié avec un sol du même type non 
incendié. 

Pour cet horizon profond, les conditions in situ 
semblent assez favorables à une bonne nitrification 
car l’incubation in vitro n’en a pas augmenté le taux. 

On peut supposer que les microorganismes aéro- 
bies sont plus abondants dans les horizons de sur- 
face du sol de la lande, qu’en profondeur. En effet, 
dans les incubats non tamisés de l'horizon supérieur 
de la lande où le tassement a été moins marqué 
qu’en sol tamisé, la nitrification est plus active. 
LABROUE (1971) avait déjà signalé que le tamisage 
des échantillons pouvait altérer les conditions d’incu- 
bation. 

In vitro, les variations des teneurs en N—NH,; au 
cours du temps peuvent s’interpréter de la façon 
suivante : 

— Ja diminution de N—NH, au cours de la pre- 
mière semaine et l’accumulation régulière au cours 
des trois semaines suivantes correspondent à une 
réorganisation et à une phase de mise en route des 
processus; 

— les valeurs sont ensuite plus irrégulières ce qui 
correspond peut-être à une phase de dérèglement due 
au confinement. 

L’expérimentation in situ devra être poursuivie sur 
une période plus longue dans des sols incendiés et 
non incendiés afin de suivre les variations saison- 
nières et l'influence du feu. 


V. — CONCLUSION 


Cette première étape de notre étude sur la miné- 
ralisation de l’azote dans les sols incendiés d’une 
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lande et d’une pelouse de Paimpont a permis de 
préciser les points suivants : 

— les teneurs en ammoniaque sont nettement 
supérieures aux teneurs en nitrates dans les deux 
sols; 

— la nitrification est plus intense dans l'horizon 
profond du sol de la lande; 

— l’activité globale des horizons de surface est 
faible ce qui correspond vraisemblablement à une 
destruction de la microflore; 

— les conditions de température et d'humidité in 
vitro ont favorisé de façon très nette l’ammonifica- 
tion. La nitrification est améliorée dans ces condi- 
tions pour le sol de la pelouse. 


Les résultats, présentés dans cette note, ont per- 
mis de cerner certains problèmes propres aux pro- 
cessus de minéralisation de l'azote dans les sols 
incendiés de lande et de pelouse; de nouvelles expé- 
rimentations sont en cours de réalisation. 
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AU COURS DES TROIS ANNÉES SUIVANT L’INCENDIE 
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RÉSUMÉ 


La recolonisation végétale a été suivie depuis les 
incendies de 1976 dans quatre stations du Massif de 
Paimpont (deux landes et deux pelouses) par la métho- 
de des points quadrats. 

Nous avons pu observer quatre types de recolonisa- 
tion différente qui s'expliquent par la nature de la végé- 
tation avant incendie, la survie des semences préexis- 
tantes, les possibilités de recolonisation à partir des 
groupements voisins, les caractéristiques du milieu et 
celles de l'incendie lui même. 


Au cours du printemps et de l'été 1976, une 
grande partie des landes et des pelouses du Massif 
de Paimpont ont brûlé. 


Une étude effectuée l’année suivant l'incendie a 
permis de préciser les premières étapes et la vitesse 
de recolonisation du tapis végétal (FORGEARD et 
TourreT, 1979) et de la comparer à la végétation 


SUMMARY 


The recolonization of the heathlands and the grunswards 
in the district of Paimpont. Evolution of the vegetation 
through 3 years after fire. 


The plant recolonization has been studied since fires 
of 1976 on four stations in the Massif de Paimpont 
(Two heathlands and two grunswards) by the squared 
point method. 

We can have observing four differents recolonization 
patterns that can be explaining by the character of the 
vegetation before fire, the survival of the pre-existent 
seeds, the possibilities of recolonization from neighbou- 
ring vegefation, the caracteristics of the environment 
and those of the fire itself. 


préexistante qui avait été analysée et cartographiée 
avant sa destruction (FORGEARD, 1977; CLÉMENT et 
Tourrer, 1977). Cette étude préliminaire a été pour- 
suivie et complétée, et nous présentons ici lévolu- 
tion de la végétation au cours des trois années sui- 
vant l'incendie. 


350 F. FORGEARD, J. TOUFFET 


I. — MÉTHODOLOGIE 


L'apparition et le développement des différentes 
espèces végétales ont été suivis le long de quatre 
lignes permanentes en utilisant la méthode des points 
quadrats qui a déjà été décrite (LoNG et coll, 1970; 
PolssoneT P. et J., 1969; FORGEARD et TOUFFET, 
1979). Quelques modifications ont cependant été 
apportées afin de mieux analyser une végétation dont 
la complexité s’accroit avec le temps : 

— Les lectures sont faites uniquement aux points 
équidistants de 10 cm. (Les segments compris entre 
deux points successifs ne sont plus étudiés). 

— À chaque point de lecture, le nombre de con- 
tacts de chaque espèce par strate de 10 cm est éga- 
lement noté. 

Les données recueillies permettent de calculer : 

— La fréquence relative (FR) des différentes 
espèces qui indique leur recouvrement au sol. 

— La contribution des espèces due à leur pré- 
sence (CSP) qui traduit l'importance relative des es- 
pèces à différentes périodes. 

— La contribution des espèces due à leurs con- 
tacts (CSC) qui est le rapport exprimé en pourcen- 
tage du nombre de contacts d’une espèce à la somme 
des contacts de toutes les espèces. Utilisé par strate 
de 10 cm ce coefficient permet de représenter la 
structure verticale de la végétation ou des espèces 
qui la composent. 


IT. — LES STATIONS 


La description complète des stations étudiées 
ayant déjà été faite, nous rappelerons simplement 
qu’elles sont toutes situées sur schistes rouges cam- 
briens à la périphérie du massif forestier. 

— La ligne 1 est située sur le flanc sud ouest de 
la Butte de Tiot, la pente est de 20 %, la ligne est 
perpendiculaire à celle-ci et mesure 20 m de lon- 


gueur. Avant incendie cette station était occupée 
par une pelouse appartenant au Festuco trachyphyl- 
lae-Sedetum anglici typicum Clément et Touffet, 
1977. Le sol est squelettique peu profond (3 à 10 
cm) de type ranker. 

— La ligne 2 est située au lieu dit Roc Fermu sur 
une pente de 10 % orientée au sud est. Elle est 
perpendiculaire à la pente et mesure également 20 
m. Avant incendie la végétation était une pelouse 
rattachée au Festuco trachyphyllae-Sedetum anglici 
agrostidetum Clément et Touffet, 1977. Le sol est 
de type brun acide peu évolué et a une profondeur de 
5à15 cm. 

— La ligne 3 mesure 30 m et est située sur un 
replat du versant nord ouest de la Butte de Tiot à 
lemplacement d’une sous association : l’Uliceto eu- 
ropaei-Ericetum cinereae sarothamnetosum (For- 
geard, 1977) em. Clément, Forgeard, Gloaguen et 
Touffet, 1978. Le sol a une profondeur de 30 à 60 
cm et appartient au groupe des sols bruns ocreux. 

— La ligne 4 se situe sur le plateau de Trécesson, 
sur une pente de 2 à 5 % orientée vers le nord est; 
elle a une longueur de 50 m. Avant incendie ce 
plateau était occupé par une lande haute correspôn- 
dant à un facies xéro-mésophile de l’Uliceto euro- 
paei-Ericetum cinereae (Lemée, 1937) em. Clément, 
Forgeard, Gloaguen et Touffet, 1978. Comme pour 
la ligne 3 le sol de type brun ocreux a une profon- 
deur de 30 à 60 cm. 


III. — RÉSULTATS ET DISCUSSION 


1. EVOLUTION DU RECOUVREMENT GLOBAL DE LA 
VÉGÉTATION. 


L'évolution du recouvrement global de la végéta- 


tion établie à partir des pourcentages de points de 
végétation est représentée sur la figure 1. 


Le recouvrement global atteint 100 % dès la fin 


de la première année pour la ligne 3 (lande haute de 
Tiot). Sur le plateau de Trécesson, le recouvrement, 
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Fi6. 1. — Evolution du recouvrement global de la végétation. 


très faible lors des premières observations, progresse 
très rapidement au cours de la première année; il 
faut cependant attendre la deuxième période végéta- 
tive (printemps 1978) pour obtenir un recouvrement 
total. 


Pour les pelouses la fermeture du tapis végétal 
est plus lente et n’est pas encore tout à fait complète 
trois ans après incendie. 


Deux facteurs semblent essentiels dans la vitesse 
de recolonisation de ces zones incendiées : l'érosion 
liée aux facteurs topographiques et microclimatiques 
et le stock de graines dans le sol. 


Les pelouses sont beaucoup plus exposées au 
désèchement estival et au ruissellement que les lan- 
des; ceci a particulièrement été sensible sur la pelou- 
se très en pente de Tiot au cours de l'hiver 1978- 
1979 et de l'été 1979. 


Une étude faite sur le stock de graines viables 
dans le s6l des pelouses de Paimpont (RIVIÈRE, 


1979) a montré qu’il y avait plus de graines viables 
dans la pelouse de Roc Fermu que dans celle de 
Tiot, ce qui peut aussi expliquer une vitesse de reco- 
lonisation un peu plus grande dans la première 
station citée dont la surface est moins érodée que 
celle de Tiot. 


2. EVOLUTION DE LA VÉGÉTATION DES PELOUSES. 


L'évolution des fréquences relatives des principales 
espèces des pelouses est reportée sur la figure 2. 
L'évolution des contributions spécifiques (CSP) de 
lensemble des espèces est présentée dans le ta- 
bleau 1. 


Sur ces pelouses deux formes d'évolution se super- 
posent, l’évolution «cyclique» annuelle due aux 
nombreuses petites thérophytes et l’évolution « li- 
néaire » pluriannuelle due aux espèces pérennes, sur- 
tout hémicryptophytes et chamaephytes. 
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Au cours du premier printemps suivant l'incendie 
la végétation des pelouses est dominée par des théro- 
phytes, Mibora minima et Aira praecox à Tiot, 
Jasione montana et Ornithopus perpusillus à Roc 
Fermu (Tableau 1). 


TABLEAU 1 
Contributions spécifiques des différentes espèces des 


pelouses de Paimpont. 


Tor afstemteslentefe-qa-shesfe- dus. 
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La dominance de telle ou telle espèce semble 
dépendre essentiellement de leur abondance dans la 
station, avant incendie, donc au nombre de graines 
dans le sol. 


A la fin de la première saison végétative, alors que 
les thérophytes ont disparu, ce sont des espèces 
pérennes qui deviennent dominantes : Agrostis tenuis 
et Sedum anglicum à Tiot, Agrostis setacea et Erica 
cinerea à Roc Fermu. 


Au cours de la deuxième et de la troisième année, 
la fréquence relative et la contribution spécifique des 
thérophytes sont moins importantes qu’au premier 
printemps, alors que les hémicryptophytes et les 
chamaephytes ont un développement de plus en plus 
grand. 


Festuca trachyphylla, espèce caractéristique de ces 
pelouses, est mieux implantée à Roc Fermu qu’à 
Tiot où de jeunes plants apparaissent mais ne se 
maintiennent pas. 


Les espèces différentielles de la sous association à 
Agrostis tenuis sont déjà, pour la plupart, mieux 
développées à Roc Fermu qu’à Tiot (Fig. 2). Il 
s’agit en particulier de Agrostis setacea, Erica cinerea 
et Ulex europaeus. L'Agrostis tenuis lui même appa- 
rait moins rapidement mais présente un développe- 
ment plus régulier à partir du début de la deuxième 
année dans la station de Roc Fermu. 


A Tiot (Fig. 2 b), nous retrouvons au cours de ces 
premières années une recolonisation conforme aux 
différentielles floristiques d’avant incendie, avec no- 
tamment Sedum anglicum, Polytrichum piliferum et 
Polytrichum juniperinum dont les fréquences relati- 
ves et les contributions spécifiques élevées corres- 
pondent à la dominance physionomique qu'ils con- 
fèrent à cette pelouse. 


3. EVOLUTION DE LA VÉGÉTATION DES LANDES. 


L'évolution de la fréquence relative des principales 
espèces est reportée sur la figure 3. L'évolution des 
contributions spécifiques de l’ensemble des espèces 
est présentée dans le tableau 2. 
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Fic. 2b. — Evolution de la fréquence relative des principales espèces de la pelouse de Tiot. 
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F6. 3b. — Evolution de la fréquence relative des principales espèces de la lande de Trécesson. 
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TABLEAU 2 


Contributions spécifiques des différentes espèces des 
landes de Paimpont. 
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L'étude préliminaire de la recolonisation des lan- 
des incendiées avait montré que l’évolution de la 
végétation de Tiot et de Trécesson différait surtout 
par la vitesse de reconstitution du tapis végétal. La 
lande de Trécesson qui a brûlé de façon beaucoup 
plus intense et dont la topographie l’isole des apports 
extérieurs de graines se recolonise beaucoup plus 
lentement. 


Dans cette station (Fig. 3a) la première phase de 
recolonisation s’est faite par le Ceratodon purpureus 
qui atteint son maximum de développement à la fin 
de la période végétative 1977. Il est ensuite concur- 
rencé et remplacé par Polytrichum piliferum dont 
l’optimum de développement se situe à la fin de l’été 
1978. La troisième phase est marquée par l’expan- 
sion simultanée de Polytrichum formosum et d’Agros- 
tis setacea qui présents dès 1977, ne prennent une 
importance physionomique dominante qu'après l’été 
1978. 


Butte de Tiot, (Fig. 3b) la phase muscino-grami- 
noïde qui correspond physionomiquement à la troi- 
sième phase d'évolution observée à Trécesson, est 
très précoce (printemps 1977) et ne dure que quel- 
ques mois (jusqu’en juillet 1977). Le début de la 
deuxième phase, dans cette station, correspond à 
l'apparition des espèces de la lande Ulex europaeus, 
Erica cinerea et Calluna vulgaris, à la disparition 
progressive de Funaria hygrometrica et à une crois- 
sance importante d’Agrostis setacea. Cette phase 
dure jusqu’en avril 1978. La troisième étape qui 
débute alors se caractérise par l’extension importante 
des Bruyères et de l’Ajonc et une stabilité de 
VAgrotis setacea qui semble avoir atteint son déve- 
loppement maximal. 


Dans ces deux stations d’autres espèces sont appa- 
rues (Tabl. 2). Leur impact sur le groupement est 
encore peu important (FR et CSP faible) mais leur 
présence témoigne de l’évolution potentielle ulté- 
rieure de la végétation et à ce titre, elles ne doivent 
pas être négligées. 


Des observations ont été faites dans d’autres lan- 
des incendiées en Bretagne (CLÉMENT, FORGEARD et 
TourFET, 1980). Dans les Monts d’Arrée, l’évolu- 
tion de la recolonisation végétale est très compa- 
rable à ce que nous avons observé sur le plateau 
de Trécesson; mais la vitesse de reconstitution du 
tapis est encore plus lente et les stades initiaux à 
Funaria hygrometrica mieux développés. 
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4. EVOLUTION DE LA STRUCTURE VERTICALE DE LA 
VÉGÉTATION. 


L’analyse de la végétation par la méthode des 
points quadrats permet aussi d'analyser et de suivre 
l'évolution de la structure verticale à partir des CSC. 


L'évolution globale de la structure des landes est 
représentée sur la figure 4. Pour les pelouses la stra- 
tification de 10 en 10 cm n’est pas assez fine pour 
rendre compte des variations. 


A Trécesson, 90 % au moins des contacts sont 
enregistrés dans la strate 0-10 cm. L'apparition de 
strates plus élevées (jusqu’à 70 cm) ne donne que 
peu de contacts et correspond à Ja croissance en 
hauteur d'individus isolés (l’Agrostis). Cette struc- 
ture à base très large correspond à des formations 
très jeunes et très peu évoluées. 


Hauteur en em 
30 TRECESSON 


de 20278 de 26-78 de 23-06-78 


A Tiot, la croissance en hauteur de la végétation 
correspond à une augmentation du nombre de con- 
tacts dans les strates supérieures, ce qui donne une 
structure de type pyramidal à base plus étroite que 
dans le cas précédent. 


L’analyse plus précise de cette organisation verti- 
cale révèle une stratégie différente selon les espè- 
ces (Fig. 5). L’Agrostis setacea a une structure « py- 
ramidale régulière » et occupe surtout les strates infé- 
rieures. L’aplatissement noté entre septembre 1978 
et février 1979 est lié à la destruction des hampes 
florales. Par contre Ulex europaeus a une structure 
columnaire et occupe surtout les strates moyennes. 
Calluna vulgaris et Erica cinerea sont encore peu 
développés mais on peut déjà noter qu’elles ont 
une structure intermédiaire entre celle de l’Agrostis 
et celle de l’Ulex avec une strate 10-20 cm aussi 
développée que la strate inférieure. Betula verrucosa 
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Fic. 4. — Evolution de la structure verticale de la lande haute de Tiot. 
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Fic. 5. — Evolution de la structure verticale des principales espèces de la lande haute de Tiot. 
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tend à occuper surtout les strates moyennes et supé- 
rieures. 


LEDENT (1976) a utilisé cette méthode des points 
quadrats et plus précisément la fréquence des con- 
tacts entre une aiguille et des surfaces foliaires pour 
établir des modèles de pénétration de la lumière 
dans la végétation, et relie ainsi l'analyse de la struc- 
ture de la végétation par strates et l'intensité photo- 
synthétique. 
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IMPORTANCE DE LA VÉGÉTATION MUSCINALE 
DANS LES PREMIERS STADES DE RECOLONISATION DES LANDES 
APRÈS INCENDIE 


par B. CLÉMENT, F. FORGEARD et J. TOUFFET 
Laboratoire d'Ecologie végétale, Université de Rennes, 35042 Rennes Cedex 


RÉSUMÉ 


L'importance des groupements muscinaux dans la 
recolonisation des landes a été quantifiée dans diverses 
stations des Monts d'Arrée et du Massif de Paimpont. 

L'évolution de la végétation muscinale est suivie le 
long de lignes permanentes par la méthode des points 
quadrats qui a permis de reconnaître quatre Stades 
successifs. 

L'importance des Bryophytes est quantifiée en terme 
de biomasse et de productivité primaire nette. Celle- 
varie de 3,5 à 5,4 t/ha dans les groupements monospé- 
cifiques la première année de développement. Elle est 
souvent plus faible dans les groupements plurispéci- 
liques. 


L'importance qualitative des groupements musci- 
naux dans la recolonisation des landes incendiées 
a déjà été soulignée par de nombreux auteurs, citons 
en particulier LEMÉE (1938), GERU (1960), GEHU et 
GEHU-FRANCK (1960), FROMENT (1975). 

En Bretagne les études effectuées après les incen- 
dies de 1976 (FORGEARD et ToUFFET, 1979) nous 
ont permis de mieux apprécier le rôle primordial des 
Bryophytes et d’analyser la dynamique des groupe- 
ments musCinaUx. 


SUMMARY 


Importance of the mossgrown vegetation 
in the first stages 
of recolonization of heathlands after fire 


The importance of the mossgrown groups in the 
recolonization of the heathlands has been measured in 
some stations at the Monts d'Arrée and the Massif de 
Paimpont. 

The evolution of the mossgrown vegetation is studied 
each year along permanent lines by the square point 
method. It has allowed to recognize four successive stages. 


The importance of Bryophytes is measured in 
terms of biomass and net primary production. This 
one varies from 3.5 10 5.4 t/ha in monospecific groups 
the first year of development. It is often lower in 
plurispecific groups. 


Les communautés bryophytiques constituent le 
premier maillon d’une série de végétation dont il est 
nécessaire de préciser l'importance quantitative en 
évaluant leur biomasse et leur productivité. 


I. — LES STATIONS 


Cette étude a été menée dans deux régions. Dans 
les Monts d’Arrée, trois stations (une au Roc’h Tré- 
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vezel et deux au Tuchenn Gador) ont été choisies en 
tenant compte de la nature de la roche mère et du 
type de sol qui conditionnaient les groupements végé- 
taux préexistants. Dans le Massif de Paimpont une 
seule station a été retenue sur le plateau de Tréces- 
son. 


Les caractéristiques de ces stations sont présentées 
dans le tableau 1. 


IL — MÉTHODOLOGIE 


L'apparition et la succession des différentes espè- 
ces muscinales ont été suivies le long de lignes per- 
manentes de 10 à 50 mètres en utilisant la méthode 
des points quadrats dont la technique a déjà été 
précisée (FORGEARD et ToUrFET, 1979). Les lec- 
tures sont faites chaque année au mois de juin. Les 
données recueillies permettent de calculer la fré- 
quence relative (FR) de chaque espèce. 


L'évaluation des biomasses a été effectuée par pré- 
lèvement de trente échantillons de 25 cm2. Les espè- 
ces sont triées manuellement, séchées à l’étuve à 
65 °C puis pesées. Pour les principales espèces, le 
sporophyte est isolé du gamétophyte feuillé. 


III. — RÉSULTATS 


1. EVOLUTION DES GROUPEMENTS MUSCINAUX. 


Les résultats présentés dans le tableau 2 concer- 
nent l’évolution de la végétation le long de trois 
lignes permanentes, entre 1978 et 1979 dans les 
Monts d’Arrée, entre 1977 et 1979 à Trécesson. 


Au Tuchenn Gador et au Roc’h Trevezel, Funaria 
hygrometrica a presque totalement disparu en juin 
1979. Ceratodon purpureus se maintient dans les 
mêmes proportions de 1978 à 1979, par contre 
les Polytrics progressent nettement. 


A Trécesson, au niveau de la ligne, Funaria hygro- 
metrica n’est pas apparue. La fréquence relative de 
Ceratodon purpureus diminue régulièrement de juin 
1977 à juin 1979, date à laquelle il a pratiquement 
disparu. L’optimum de développement de Polytri- 
chum piliferum se situe en 1978, il se substitue au 
Ceratodon. En juin 1979, Polytrichum piliferum a 
régressé lentement alors que Polytrichum formosum 
a sensiblement progressé. 


L'étude comparative de la recolonisation des lan- 
des incendiées fait apparaitre des différences dans la 
vitesse de reconstitution du tapis végétal, bien que les 
principales étapes se retrouvent dans les trois sta- 
tions. 


En résumé, quatre stades successifs ont été obser- 
vés dans les landes bretonnes incendiées : un stade 
initial à Funaria hygrometrica assez fugace et parfois 
même absent, puis un stade à Ceratodon purpureus 
qui apparait dès la première année et se maintient 
deux à trois ans; le troisième stade à Polytrichum 
piliferum a son optimum à partir de la deuxième 
année; l'apparition du quatrième stade à Polytrichum 
formosum est perceptible trois ans après l'incendie. 

Dans les landes tourbeuses profondément incen- 
diées, FROMENT (1975) a observé un stade à Mar- 
chantia polymorpha et Ceratodon purpureus impor- 
tant dans les premiers stades de recolonisation. Dans 
ces landes, c’est une phase à Polytrichum commune 
qui remplace peu à peu les premières espèces et de- 
vient dominante trois ans après incendie. 

Nos observations sont donc tout à fait compara- 
bles tant au niveau de la succession des genres mus- 
cinaux que de la durée des différentes phases à ce 
qui a été précisé par FROMENT (1975) dans les Hau- 
tes Fagnes (Belgique). 


2. BIOMASSE ET PRODUCTIVITÉ DES GROUPEMENTS 
MUSCINAUX. 


La biomasse des Bryophytes a été déterminée dans 
des groupements monospécifiques et plurispécifiques. 

Les résultats obtenus sont mentionnés dans le ta- 
bleau 3. 
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TABLEAU 1 


Caractéristiques des stations 


STATIONS ROCHE MERE TYPE DE SOL TOPOGRAPHIE VEGETATION ANTERIEURE 
Roc'h Trevezel Schistes et quartzites Sol ocre podzolique Pente 5% SE Lande mésophile moyenne 
Tuchenn Gador 1 | Grès Podzol humoferrugineux Replat Lande mésophile moyenne 
Tuchenn Gador 2 | Grès Podzol humoferrugineux Pente 15% E Lande mésophile moyenne 
Trecesson Schistes rouges Sol brun ocreux Pente 2-5% NE Lande mésophile haute 
TABLEAU 2 
Evolution de la fréquence relative des bryophytes le long des lignes permanentes 
STATIONS NoNEre Ceratodon | Polytrichum | Polytrichum | Polytrichun 
hygrometrica | purpureus piliferum formosum juniperinum 
E 
TUCHENN GADOR | juin 78 20 91 5 2 “ 
juin 79 2 84 1 10 4 
ROC'H TREVEZEL| juin 78 21 72 4 = 
juin 79 1 76 8 12 13 
[TRECESSON juin 77 E 60 15 2 me 
juin 78 ci 38 75 18 - 
juin 79 = 4 68 35 a 


2.1. Groupements monospécifiques. 


— Funaria hygrometrica. 


La biomasse de cette espèce (4,4 t/ta) déterminée 
après un an de croissance, correspond à sa producti- 
vité primaire nette. Funaria hygrometrica étant une 
espèce à cycle annuel, la totalité de cette phytomasse 
va retourner au sol sous forme de litière au cours 
de l’année suivante. L'analyse de cette population a 
montré que 87 % des individus portaient un sporo- 
phyte; celui-ci représente 47 % de la biomasse 
totale soit 2,2 t/ha. 


— Ceratodon purpureus. 


A Trecesson, ce groupement atteint une biomasse 
de 5,2 t/ha à 1 an. Au Tuchenn Gador la biomasse 
est de 7,1 t/ha à un an et demi. Il s’agit ici d’une 
espèce pérenne dont nous avons mesuré la producti- 
vité primaire nette: 5,4 t/ha/an la première année. 

La productivité de ces deux stations est donc du 
même ordre de grandeur et légèrement supérieure 
à celle de la Funaire. 

Dans la population de Ceratodon purpureus, seu- 
lement 34 % des individus ont un sporophyte, ce qui 
représente une biomasse mesurée de 0,9 t/ha qui 
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TABLEAU 3 


Biomasse des groupements pionniers musicaux (t/ha) 


STATIONS DATES | AGES  |rnaria Ceratodon |potytrichun| Potytrichum| TOTAL 
hygrometrica| purpureus |pitiferum | formosum 
= E — + 
Ç Sfrecssn 25-578 | tan 4,4 
n 
r 0 
0 S |Trecesson 25-3-78 Tan 5,2 
u p 
P_ € [ruchenn Gador [18-10-78 | 1 1/, ans ri 
mil 
e f | 
! à Trecesson 25-3-78 | 1 an 3,5 
S ü 
e |Trecesson 19-3-79 2 ans 12,0 
s 
p 1 
1 [ruchenn Gador [18-10-78 | 1 !/, ans| 0,7 2,0 0,1 2,8 
G u (2) 
rr 
o i 
5 JRocth Trevezel| 18-10-78 | 1 las 0,1 4,3 0,2 0,2 4,8 
p 
e é 
m € 
ei 
n f ]Trecesson 18-1-78 lan 2,7 0,7 0,2 3,6 
ti 
20 
u 
e ATrecesson  |19-3-79 | 2 ans 0,8 11,3 0,5 12,6 
s 
se Lu 


est la seule litière à retourner au sol pour cette espè- 
ce, dans un premier temps. 


— Polytrichum piliferum. 


A un an, la biomasse de la population de Poly- 
trichum piliferum est de 3,5 t/ha, à deux ans elle 
atteint 12,0 t/ha. La productivité nette de la deuxiè- 
me année est donc de 8,5 t/ha. Les individus de 
cette espèce n’ont pas produit de sporophyte la pre- 
mière année. Au cours de la deuxième saison végéta- 


2.2. Groupements plurispécifiques. 


— Variabilité stationelle. 


Dans les Monts d’Arrée, nous avons comparé les 
stations du Tuchenn Gador (2) et du Roc’h Trevezel 


à la même date (tableau 3). La biomasse globale 
des Bryophytes au Roch Trevezel (4,8 t/ha) est 
presque deux fois supérieure à celle du Tuchenn Ga- 
dor (2,8 t/ha). Cette différence peut s’expliquer par 
la composition floristique; en effet Ceratodon purpu- 
reus est l'espèce la plus productive la première année 
(5,4 t/ha) et est l'espèce la plus abondante (90 %) 
au Roc’h Trevezel. Au contraire au Tuchenn Gador, 
l'importance relative de la Funaire, espèce moins 
productive rend compte de la faible productivité du 
groupement. 

Nous constatons donc une importante variabilité 
entre les stations qui correspond le plus souvent à des 
stades dynamiques différents liés aux conditions 
écologiques. La pente au Tuchenn Gador a favorisé 
une plus forte érosion qui a elle même retardé 
l'implantation des cryptogames. 
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— Evolution de la Biomasse dans le temps. 


A Trécesson, nous avons suivi l’évolution d’un 
peuplement bryophytique entre janvier 1978 et mars 
1979. 


A un an, la biomasse de la communauté est de 
3,6 t/ha; quatorze mois plus tard, elle atteint 12,6 
t/ha. Si nous analysons ce qui se passe au niveau des 
espèces, nous constatons que Ceratodon purpureus 
qui était l’espèce la plus abondante (2,7 t/ha soit 
76 % de la biomasse totale) a fortement régressé 
(0,8 t/ha soit seulement 6 %). A l'inverse les Poly- 
trics, et surtout Polytrichum piliferum, qui ne repré- 
sentaient que 0,9 t/ha soit 24% de la biomasse, 
ont eu une très forte croissance au cours de la deu- 
xième année puisque leur biomasse atteint 11,8 t/ha 
(24 %) soit quinze fois plus qu’à un an. 


— Discussion. 


a) La productivité nette aérienne de ces groupe- 
ments pionniers muscinaux est très importante : 3,5 
à 8,5 t/ha/an selon les espèces, par rapport à celle 
de certaines formations de plantes vasculaires de la 
région : 3 t/ha pour une pelouse, 2,2 à 3,6 t/ha pour 
une lande sèche rase, 3 à 4 t/ha pour des landes 
mésophiles (CLÉMENT et TOUFFET, 1976; FORGEARD, 
1977), ces formations étant âgées d’un an. 


De fortes productivités muscinales ont déjà été 
signalées par divers auteurs. En Arctique, dans des 
prairies humides et aux bords de ruisseaux, PAKA- 
RINEN et Virr (1973) ont mesuré des productions 
annuelles nettes de 3,5 t/ha/an alors qu’en Antarcti- 
que CLARKE er al. (1971) et COLLINS (973) ont 
trouvé des valeurs de l’ordre de 10 t/ha/an. 


b) La biomasse élevée de Funaria hygrometrica en 
peuplement monospécifique s'explique d’une part 
par la densité de ce peuplement (51 individus/cm°) 
et d’autre part par l'importance des sporogones tant 
en nombre qu’en poids : les capsules sont de grande 
taille. 


Le groupement mixte Funaria-Ceratodon qui cor- 
respond à un stade de transition est beaucoup moins 
dense (La Funaire est en train de disparaitre, le 


Ceratodon n’a pas atteint son maximum de dévelop- 
ment ce qui explique que la biomasse du peuple- 
ment plurispécifique soit moindre que celle des peu- 
plements monospécifiques pour les mêmes espèces. 


Lorsque le peuplement monospécifique de Cerato- 
don purpureus est à son optimum de développement, 
la densité dépasse 300 individus au cm?; son épais- 
seur est de 2 à 3 cm. 


La biomasse et la productivité de Polytrichum 
piliferum déterminées à Trécesson sont nettement 
supérieures à celle des autres espèces étudiées ici. 
L'organisation spatiale de cette population très dense 
(25 individus par cm?) et l'épaisseur du tapis (35 
mm le 19/3/79) expliquent ces valeurs élevées. 

La biomasse de Polytrichum piliferum est du mê- 
me ordre de grandeur dans les peuplements mono et 
plurispécifiques. La persistance dans la communauté 
de Ceratodon purpureus en strate inférieure (au ni- 
veau de la base non feuillée des Polytrics) explique 
que la biomasse du groupement plurispécifique soit 
légèrement plus élevée. 


Pour Polytrichum commune en sous bois de Bou- 
leaux, CALLAGHAN et al. (1978) ont mesuré une 
biomasse de 0,10 t/ha dans un peuplement comptant 
0,18 individus au cm?, alors que OECHEL et COLLINS 
(1976) ont établi dans une toundra sèche que Poly- 
trichum alpinum avait une production annuelle de 
0,43 t/ha qui correspondait à 66 % de la biomasse 
aériennes. Ces valeurs, très nettement inférieures à ce 
que nous avons obtenu pour Polytrichum piliferum, 
s'expliquent probablement plus par les conditions 
mésologiques et biotiques des stations étudiées par 
ces auteurs, que par la nature des espèces. 


[V. — CONCLUSION 


Cette étude a permis de préciser le dynamisme 
des groupements muscinaux dans les landes incen- 
diées de Bretagne, et d'apprécier le rôle primordial 
des Bryophytes en tant que premier élément de 
production primaire d’une zone dénudée. En effet 
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l'apport d’une quantité importante de matière orga- 
nique devra permettre la reconstitution d’une bioce- 
nose plus complexe. Cette matière végétale, utilisée 
par les consommateurs primaires, va être à la base 
de la recolonisation par la faune de ces zones pion- 
nières. Le retour de matière organique au sol par 
l'intermédiaire des litières (sporogones, feuilles des 
Bryophytes perennes, Bryophytes annuelles.) est 
aussi le premier maillon de reconstitution de l’humus. 


Le cycle de la matière organique et des éléments 
minéraux de ces communautés sont encore à préciser 
et actuellement en cours d’étude. 


BIBLIOGRAPHIE 


CALLAGHAN (T.V.), CoLLiNs (N.JI.) et CoLLins (C.H), 
1978. — Photosynthesis, growth and reproduction 
of Hylocomnium splendens and Polytrichum com- 
mune in Swedish Lapland. Oikos, 31, 73-88. 


CLARKE (G.C.S.), GREENE (S.W.) et GREENE (D.M)), 
1971. — Productivity of bryophytes in polar regions. 
Ann. Bot, London, 34, 99-108. 

CLÉMENT (B.) et TOUFFET (J.), 1976. — Biomasse végé- 
tale aérienne et productivité des landes des Monts 
d'Arrée (Bretagne, France). Oecol. Plant, 11, 345- 
360. 


CoLLins (N.J.), 1973. — Productivity of selected bryo- 
phyte communities in the maritime Antarctic. In 
Primary production and production processes, Tundra 


Biome. Edited by F.E. WIELGOLASKI and L.C. BLiss. 
I.B.P. Tundra Biome Steering Committee, Edmonton, 
Alta, Canada, 197-203. 


FoRGEARD (F.), 1977. — L'écosystème lande dans la 
région de Paimpont. Etude du cycle de la matière 
organique et des éléments minéraux. Thèse 3° cycle, 
Université de Rennes, 220 p. 


FoRGEARD (F.) et TOUFFET (J.), 1979. — Les premières 
phases de recolonisation végétale après incendie dans 
les pelouses et les landes de la région de Paimpont. 
Bull. Soc. Bot. Fr., 126, 4, 473-485. 

FROMENT (A.), 1975. — Les premiers stades de la 
succession végétale après incendie de tourbe dans la 
réserve naturelle des Hautes Fagnes. Vegeratio, 29, 
3, 155-167. 


GEHU (J.M.), 1960. — Les incendies de « Bruyères ». 
Bull. Soc. Bot. Nord de la France, 13, 63-76. 


GEHU (J.M.) et GEHU-FRANK (J.), 1960. — L'évolution 
du sol et de la végétation, après incendie, dans une 
lande bretonne. Bull. Lab. Marit. Dinard, 46, 42-77. 


LEMÉE (G.), 1938. — Recherches écologiques sur la 
végétation du Perche. Rev. Gen. de Bot., 50, 671- 
685. 


OECHEL (W.C.) et CoLLiNs (N.J.), 1976. — Compara- 
tive CO: exchange patterns in mosses from two 
tundra habitats at Barrow, Alaska. Can. J. Bot., 54, 
1355-1369. 


PAKARINEN (P.) et Virr (D.H.), 1973. — Primary pro- 
duction of plant communities of the Trieclove low- 
land, Devon Island, Canada — moss communities. 
In Primary production and production processes, 
Tundra Biome. Edited by L.C. BLiss and F.E. WiEL- 
GoLaskr. I.B.P. Tundra Biome Committee, Stockholm, 
Sweden, 37-46. 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 365-371. 


RÉPARTITION DES GRAINES AU SOL 
DANS LES LANDES INCENDIÉES DES MONTS D’ARRÉE 
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RÉSUMÉ 


Les auteurs étudient la répartition des graines conte- 
nues dans le sol, dans les landes incendiées des Monts 
d'Arrée. L'étude concerne 3 espèces, Agrostis setacea, 
Molinia coerula er Erica ciliaris, qui doivent recoloniser 
les zones actuellement recouvertes par les mousses. 
Une analyse de la répartition des graines issues des 
plantes mères isolées nous aide à comprendre la stra- 
tégie de chaque espèce en relation avec les caractères 
mésologiques stationnels. 


INTRODUCTION 


Lors d’une étude préalable effectuée en octobre 
1978, nous voulions estimer le stock de graines au 
sol, dans des landes incendiées en 1976, uniquement 
colonisées par les mousses. Les prélèvements de sol 
effectués dans ces zones ont révélé un stock de 
graines quasiment nul (2 échantillons sur 30 possé- 
daient une graine) ce qui permettait de considérer 
que dans ces stations, nous avions encore un point 
ZÈro. 


Partant de ce stade initial, il était intéressant d’étu- 
dier la répartition au sol des graines par rapport aux 
plantes porte-graines. Dans un premier temps, nous 


SUMMARY 


Distribution of seed content in the soil 
of burnt heathlands of Monts d’Arrée 


The authors study the distribution of seed content in 
the soil, in burnt heathlands of Monts d'Arrée. The study 
concerns three species, Agrostis setacea, Molinia coeru- 
lea and Erica ciliaris, which have to recolonize the areas 
now only covered by mosses. An analysis of seed 
distribution coming from isolated parent plant helps us 
understanding each species’ strategy in relationship with 
the mesologic caracter of the station. 


avons analysé cette répartition à partir d’ilots de 
plantes (Molinia coerulea, Agrostis setacea, Erica 
ciliaris) ayant fructifié à la fin de l'été 1978. 

Dans un second temps, l'étude a été approfondie 
en analysant la répartition des graines issues de touf- 
fes isolées d’Agrostis setacea, distantes de plus de 
4 m les unes des autres. 


LES STATIONS 


Deux stations ont été choisies dans les landes 
mésophiles des Monts d’Arrée correspondant à deux 
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variantes analysées par CLÉMENT (1978). Au Roc’h 
Trevezel, sur schistes et quartzites de Plougastel, il 
s'agissait, avant l'incendie de l'été 1976, d’une lande 
mésophile à Erica ciliaris, faciès à Agrostis setacea. 
Au Tuchenn Gador, c'était également une lande 
mésophile à Erica ciliaris mais dominée par Molinia 
coerulea. 

Dans ces deux stations, l'incendie a provoqué les 
mêmes effets : l’ensemble de la végétation a brûlé 
ainsi que la couche d’humus. Cette destruction des 
matériaux organiques a été suivie au cours de l’au- 
tomne et de l'hiver 1976, d’une importante érosion 
qui a provoqué la disparition des 5 à 10 cm superfi- 
ciels du sol; en conséquence, tous les organismes 
vivants, notamment les semences, ont été détruits. 
Ces zones sont actuellement colonisées par un tapis 
continu de mousses. Ceratodon purpureus recouvre 
95 % de la surface du sol, Funaria hygrometrica 
1 à 2%, Polytrichum piliferum, P. juniperinum et 
P. formosum 3 à 4 %. 


Néanmoins, dans certaines zones de faible super- 
ficie (quelques dm? à quelques m?), le feu n’a pas 
complètement détruit les plantes pré-existantes; cel- 
les-ci ont alors rejeté de souche et ont pu fructifier 


dès 1977 ou 1978. Ce sont les plantes de ces îlots 


qui constituent les porte-graines à partir desquels : 


s’effectue la recolonisation des zones dénudées. En 
ce qui concerne Agrostis setacea, les individus isolés 
sont issus de semences qui ont germé après incendie 
en 1977 et fructifié en 1978. 


LA MÉTHODOLOGIE 


La méthode d’échantillonnage consiste à prélever 
des carottes de terre à différentes distances des 
porte-graines. Chaque prélèvement est fait à l’aide 
d’un cylindre de cuivre de 5 cm de diamètre que 
lon enfonce jusqu’à 2 cm de la surface du sol; une 
analyse antérieure a montré que, seule, cette fraction 
superficielle du s6l pouvait contenir des graines. 


Deux types d’échantillonnages systématiques sont 


utilisés et figurent sur les schémas de la figure 1. 
Afin d'estimer la répartition des semences issues 
d’îlots de végétation isolés, 3 échantillons de sol sont 
prélevés à différentes distances de l’îlot. La réparti- 
tion des semences d’Agrostis setacea autour de touf- 
fes isolées est évaluée en échantillonnant dans les 
4 directions des points cardinaux. Ce procédé est 
destiné à cerner l'influence des vents dominants 
dans ces stations. 


La plupart des graines sont retenues, piégées par 
le tapis muscinal, ce qui permet d'apprécier la 
première phase de dispersion. 


Le tri des semences dans le prélèvement dépend 
de leurs caractéristiques spécifiques : celles de Moli- 
nia coerulea et d’Agrostis setacea ont une taille 
supérieure à 1 mm et sont formées d’un caryopse 
entouré de glumelles. Leur grande taille permet de 
les rechercher dans l’échantillon à l’aide d’une pince 
fine. Par contre, les graines d’Erica ciliaris sont mi- 
croscopiques (taille inférieure à 0.5 mm) et doivent 
être séparées des brins de mousse par agitation en 
milieu aqueux avant d’être dénombrées sous la loupe 
binoculaire. 


RÉSULTATS - DISCUSSION 


1. RÉPARTITION AU SOL DE SEMENCES PROVENANT 
D'LOTS DE PLANTES FRUCTIFIÉES. 


Les résultats sont reportés sur la figure 2; les cour- 
bes expriment la densité moyenne de graines pour 
chaque distance à l’ilot. 


La comparaison entre les stations fait apparaître 
des différences significatives en ce qui concerne le 
nombre de graines pour chacune des espèces; ceci 
est particulièrement net pour Erica ciliaris dont la 
densité est jusqu’à 100 fois plus élevée au Tuchenn 
Gador qu’au Roc’h Trevezel. Ces variations impor- 
tantes dépendent de la composition floristique de 
chacun des deux lots : au Roch Trevezel, Agrostis 
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FiG. 1. — Schéma montrant la répartition des échantillons prélevés. 


setacea domine (recouvrement égal à 80 %) suivi de 
Molinia coerulea (15 %) et Erica ciliaris (5 %). Au 
Tuchenn Gador, Erica ciliaris représente 50 %, Mo- 
linia coerulea 40 % et Agrostis setacea 10 %. 


Le stock de graines au sol décroît rapidement 
avec la distance quelle que soit l'espèce ou la station 
considérée : les graines d’Erica ciliaris ne se disper- 
sent pas au-delà de la touffe; seulement 2 graines 
sont dénombrées à 50 cm de celle-ci au Tuchenn 


Gador. Les semences de Molinia coerulea sont fai- 
blement représentées au-delà de la touffe (par rap- 
port à la valeur maximale du bord de la touffe, 
90 % des semences sont localisées entre 0 et 50 cm). 
Ces semences d’Agrostis setacea sont dispersées plus 
loin; à 1,3 m et au-delà, 6 à 7 % des semences 
sont encore dénombrées. 


La stratégie de dispersion de chacune de ces 3 
espèces est bien marquée. Erica ciliaris possède des 
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graines microscopiques, légères, mais celles-ci, pro- 
bablement en raison de leur forme ovoïde, massive, 
offrent peu de prise au vent et sont peu dispersées 
au-delà du bord de la touffe. 


Les semences de Molinia coerulea sont plus lour- 
des et moins effilées que celles d’Agrostis setacea, 
aussi sont-elles dispersées moins loin. La hauteur de 
l'inflorescence peut également influencer la disper- 
sion (WATKINSON, 1978) mais, dans les cas consi- 
dérés, les hampes florales sont de même taille. 


L'espèce la plus apte à coloniser les zones dénu- 
dées est donc Agrostis setacea, suivi de Molinia coe- 
rulea. L'observation des landes où la recolonisation 
est plus avancée confirme cette hypothèse. La pro- 
gression d’Erica ciliaris semble plus difficile et 


d’autant plus que sa capacité de germination sur 
les zones étudiées est très faible, notamment aux 
abords immédiats des touffes (RIVIÈRE, 1979). 


2. RÉPARTITION AU SOL DES SEMENCES D’Agrostis 
setacea. 


Les résultats sont mentionnés dans le tableau. 
Celui-ci fait apparaître le nombre de semences via- 
bles (qui sont fermes) et celui des semences abîmées 
(le plus souvent vides). La majorité des semences 
viables tombent près de la source alors que les 
semences abîmées, plus légères, sont dispersées plus 
loin. 
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La comparaison des deux stations montre que le 
stock de graines au sol, au Tuchenn Gador, est 
le double de celui du Roc’h Trevezel. Cette diffé- 
rence provient probablement d’une production plus 
élevée au Tuchenn Gador bien que les deux touffes 
aient les mêmes caractéristiques biométriques (dia- 
mètre de base, hauteur et nombre des hampes flo- 
rales). 


Les courbes de la figure 3 permettent de consi- 
dérer la répartition directionnelle des semences autour 
des touffes. Dans les deux cas étudiés, on note une 
régression continue des semences selon l’axe sud 
alors que le long de l'axe est, les semences sont 
surtout représentées entre 10 et 30 cm « comme si » 
un vent d’ouest dominant les avait dispersées jus- 
qu’à ce niveau. En effet, dans nos stations d’étude, 
situées sur un plateau de sommet, l’action des vents 
dominants joue un rôle important lors de la première 
phase de dispersion. Il est peu probable que les 
semences parvenues au sol soient ultérieurement en- 
traînées plus loin car elles sont piégées par le tapis 
muscinal; de plus, en l’absence de pente, le transport 
par ruissellement est à peu près nul. 


L'examen de la figure 4 fait apparaître, outre une 
densité maximale en bordure immédiate de la touffe 
(0-10 cm), une régression jusqu'à 50-70 cm, puis 
une stabilisation de la densité des semences jusque 
dans un rayon d’au moins 1,2 m. 


CONCLUSION 


Cette étude nous a permis de comparer la straté- 
gie de 3 espèces fréquentes dans les landes méso- 
philes des Monts d’Arrée, Molinia coerulea, Agrostis 
setacea et Erica ciliaris. Cette dernière a un faible 
pouvoir colonisateur car ses graines sont peu disper- 
sées au-delà du bord immédiat de la touffe. Les 
semences d’Agrostis setacea, légères et effilées, se 
montrent meilleures colonisatrices que celles de 
Molinia coerulea, plus grosses et plus denses. Leur 
dispersion est d’autre part influencée par les vents 
dominants, vents d’ouest dans le cas présent. 

D’autres études (pouvoir germinatif des semences, 
développement et survie des plantules) sont en cours 
pour préciser le mode de recolonisation à partir de 
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FiG. 3. — Répartition, selon les quatre points cardinaux, des graines d'Agrostis setacea à partir de deux touffes isolées. 
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semences, de ces landes incendiées où toute vie 
végétale et animale avaient momentanément disparu. 


BIBLIOGRAPHIE 


CLÉMENT (B.), 1978. — Contribution à l'étude phyto- 
écologique des Monts d’Arrée. Organisation et carto- 


graphie des biocénoses; évolution et productivité des 
landes. Thèse 3° cycle, Rennes, 260 p. 


RIVIÈRE (A.), 1979. Détermination, stock et répar- 
tition au sol, viabilité des semences de quelques 
pelouses et landes bretonnes. D.E.A. 3° cycle, Rennes, 
50 p. 

WATKINSON (A.R.), 1978. — The demography of a 
sand dune annual: Vulpia fasciculata. The dispersal 
of seeds. J. of Ecology, 66, 483-498. 


éréein, fi 


he: : ë 
k ; £ e 
nue 
es 
CE 
aie 20 


dun 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 373-386. 
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RÉSUMÉ 


Cette étude dynamique a été réalisée dans une lande 
après un incendie (Cravant-les-Côteaux, Indre-et-Loire, 
France) afin de mettre en évidence l'installation des 
premières populations végétales et leur évolution au 
cours de la régénération du peuplement. 

Des séries d'échantillonnages quantitatifs de la végé- 
tation (placettes contiguës, points quadrats) associées à 
des analyses statistiques appropriées ont permis de 
révéler les structures spatiales mises en place et leur 
comportement dans le temps. 

L'ensemble des résultats aboutit à : 

— une description de la dispersion pour chacune des 
espèces recensées: poissonienne, agrégats, plaques, va- 
riation de densité...; 

— une description multispécifique : structure en mo- 
saïque, distribution générale du peuplement soulignant 
la complexité des relations entre les espèces. 

Les structures décrites restent permanentes au cours 
de l'année d'étude. 

Cette première analyse est la base indispensable à 
une étude ultérieure de la dynamique de régénération 
des landes soumises aux incendies. 


SUMMARY 


A study of plant population dynamics was carried 
out on heathland in Indre-et-Loire (Cravant-les-Côteaux, 
France) destroyed by fire. Early plant populations were 
identified and changes during succession mapped out 
quantitative samples of vegetation (contiguous quadrats, 
contact points) together with statistical analysis revealed 
spatial distribution of plants and changes with time. 

The study showed plant distributions were random, 
aggregative, variable in density depending upon the 
species. Multispecies description showed community suc- 
cession. The spatial distribution described remained 
constant throughout the year of study. 

Similar studies are essential to understand the dyna- 
mics of plant colonisation on heathland destroyed by 
fire. 
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I. — INTRODUCTION 


Les études de dynamique de peuplements végé- 
taux après incendie permettent de recueillir des 
informations sur le processus de recolonisation et 
d’analyser, ensuite, l’évolution des premières popu- 
lations dans l’espace et dans le temps. Actuellement, 
peu de travaux, dans une optique dynamique portent 
sur ces premiers stades dans l’évolution des peuple- 
ments végétaux (BARNES H. et STANBURY F.A., 1951; 
GREIG-SMITH P., 1961; ANDERSON D.J., 1961). 

Pour cette étude de la distribution des structures 
spatiales horizontales et verticales, nous avons retenu 
et adapté deux méthodes couplées d’échantillonnage 
quantitatif. La première consiste en une grille de 
placettes contiguës -(GREIG-SMITH P., 1964) avec 
dénombrement exhaustif des individus le long d’un 
transect. Un certain nombre d’auteurs ont déjà uti- 
lisé cette méthode (CHESSEL D., GAUTIER C., sous 
presse) mais seul PHiLLips (1954) l’a utilisée pour 
ce même type de formation végétale. La seconde 
méthode comprend une ligne de points quadrats 
(Gounor M., 1969) avec lecture en présence-absence 
sur strates. Cette méthode bien que moins employée 
que l’autre (CHESSEL D., GAUTIER C., sous presse) 
fait l’objet de quelques applications dans les landes 
(ANDERSON D.J., 1961; KEATINGE T.H., 1975). 

L'évolution dans le temps de ces peuplements 
pionniers sera analysée grâce à 4 périodes successi- 
ves de relevés. 

Un tel échantillonnage sur le terrain entraîne 
lacquisition d’un gros fichier de données numériques 
qui ne peut être dépouillé que par des moyens infor- 
matiques et interprété grâce à la sensibilité d’ana- 
lyses statistiques appropriées. Cette étude est le 
fruit d’une collaboration, à tous les niveaux, entre 
expérimentateur et statisticien pour la description 
d’un peuplement végétal. 

Dans cet article, la structuration du peuplement 
végétal de la parcelle de lande incendiée est d’abord 
décrite par la distribution des populations des diffé- 
rentes espèces étudiées. L'analyse cherchera, ensuite, 
à déceler les relations entre les espèces. 


II. — MATÉRIEL ET MÉTHODES 
IL.1. LOCALISATION DU SITE D'ÉTUDE. 


L'étude a été menée dans les landes de Cravant- 
les-Coteaux (Indre-et-Loire, France) décrites comme 
des landes mésophiles à Ulex minor et Erica scopa- 
ria (GEHU JM, 1975). Depuis 1950, elles sont 
l'objet de tentatives de reboisements en pins mari- 
times compromises par de nombreux incendies en 
particulier, en juillet 1976, avec 600 hectares dé- 
truits. Au centre de cette zone brûlée a été choisie 
une parcelle d’étude dans un site apparaissant comme 
« physionomiquement homogène » (topologie uni- 
forme, composition floristique de l’ancienne végéta- 
tion, absence de tentatives de reboisement). Ce site 
offrait, par ailleurs, l'avantage d’avoir déjà fait 
l’objet de relevés descriptifs de la végétation avant 
incendies (Couperc J.M., communication person- 
nelle). 


IL.2. ESPÈCES RECENSÉES. 


Le peuplement de la parcelle (annexe, tableau I) 
comprend dix espèces quantitativement non négligea- 
bles (plus de 1 individu au m?) qui ont fait l’objet 
d’analyses statistiques. Parmi celles-ci, certaines pré- 
sentent des types de reproduction différents : repro- 
duction végétative (régénération des chicots brûlés) 
et reproduction sexuée (germination). Pour cette 
étude de dynamique de régénération du peuplement, 
nous avons donc différencié les repousses des germi- 
nations en adoptant le code figuré dans le tableau I. 


IL3. TECHNIQUES D'ÉCHANTILLONNAGE. 


Grilles de dénombrement. 


Les espèces sont dénombrées dans un transect 
Nord-Sud, de 64 m de long, avec une faible pente 
et divisé en 128 placettes de 0,5 X 0,5 m. 
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TABLEAU I 
Liste des espèces analysées 


Espèces N° code 


Ulex minor (Repousses) ..… 
Ulex minor (Germinations) . 
Erica scoparia (Repousses) . 
Erica scoparia (Germinations) 
Erica tetralix (Repousses) 
Scorzonera humilis . 
Simaethis planifolia 
Molinia caerulea 
Agrostis setacea ... 
Avena sulcata 
Erica tetralix (Germinations) . 


DObLHIAU EN E 


1 
1 


Pour les espèces trop nombreuses (plus de 100 
individus au m?) ou de faible taille (hauteur moyenne 
inférieure à 2 cm en juin), la dimension des pla- 
cettes a été réduite à 0,10 X 0,10 m. 


Points quadrats. 


Parallèlement à la grille de placettes a été réalisée 
une ligne de 60 m de points quadrats espacés de 
0,10 m (fig. 1) avec décomposition en 4 strates 
(0-10 cm / 10-20 cm / 20-30 cm / 30 cm et plus). 
L’aiguille utilisée pour la lecture est de 4 mm de 
diamètre. 


Périodicité de l'échantillonnage. 


Les dates des 4 périodes successives de mesures 
sont les suivantes : date 1: mars 1977 — date 2: 
mai 1977 — date 3: juillet 1977 — date 4: août 
1977. 


III. — DESCRIPTION MONOSPÉCIFIQUE 


JIT.1. TRAITEMENT STATISTIQUE DES DONNÉES. 


Le but est de déterminer la structure la plus signi- 
ficative pour une espèce donnée dans un transect 
déterminé. 

Les techniques mathématiques utilisées pour trai- 
ter ces transects sont caractérisées par le choix d’un 
ensemble de statistiques non paramétriques, chacune 
d’entre elles étant la plus efficace vis-à-vis d’une 
structure donnée. 


Trois types d’hétérogénéité peuvent être analysé: 

— l’hétérogénéité globale qui considère la varia- 
bilité entre blocs différents, testée, en dénombrement, 
par l'indice de dispersion et l’auto-corrélation spa- 
tiale et en présence-absence par l'indice de disper- 
sion non paramétrique; 

— l’hétérogénéité locale qui considère la variabi- 
lité à l’intérieur de chaque bloc, testée en dénombre- 
ment par les indices de blocs vides et l'indice de 
dispersion locale; 

— l’hétérogénéité à échelle fixée qui concerne les 
problèmes de contagion, testée par l'indice de conta- 
gion vraie et de variance locale, en dénombrement, 
et par l'indice de contagion en présence-absence. 


On trouvera les fondements théoriques des tests 
dans : CHEssEL D. (1978) et les applications dans 


PLACETTE 05 
CONTIQUE 25 
PONTS ER ne notaire de NN 
QUADRATS 47 3 
NES 


FiG. 1. — Plan du transect. 
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CHesseL D. (1979), CHESSEL D. et GAUTIER N. 
(1979), GAuTIER C. (1979), BouxiN G. et GAUTIER 
N. (1979). 

Pour la mise en œuvre de ces tests, on regroupe 
les 128 placettes en blocs de taille croissante : 1, 2, 
4, 8, 16, 32, 64 et 128 pour le transect en dénom- 
brement. Les 600 points contacts sont regroupés en 
blocs de taille respective : 2, 3, 5, 10, 20, 30, 50, 
60, 100, 150, 200, 300. 


III.2. RÉSULTATS. 


Des exemples de l'analyse réalisée sont fournis 
dans l’annexe (tableaux Il, III et IV). L'ensemble 
des résultats obtenus, à la suite du traitement des 
données, est consigné dans le tableau récapitulatif 
(tableau ID). 


Dans ce tableau sont représentés pour chaque 
espèce : 

— le type de dispersion locale observée, se réfé- 
rant aux images proposées par D. CHESSEL (1978). 
Trois modes de dispersion sont décrits : une disper- 
sion à tendance poissonienne, une dispersion forte- 
ment agrégative et une dispersion de type contagieux; 

— les histogrammes des occurrences pour les 
tailles de bloc (K) les plus représentatives. L’allure 
de ces histogrammes et les valeurs obtenues pour 
l'indice de dispersion non paramétrique (IDNP) font 
ressortir les variations de densité le long du transect; 

— l’évolution de la fréquence de contacts au 
cours des 4 relevés; 

— l’évolution de la densité des individus dans les 
placettes contiguës; 

— les premiers commentaires qui serviront à l’in- 
terprétation et à la discussion des figures observées. 

En général toutes les structures mises en évidence 
se sont révélées permanentes pendant la durée de 
l'étude. 


IIL3. Discussion. 


Une dispersion à tendance poissonienne est obser- 
vée pour les repousses des espèces pérennes et domi- 


nantes : Ulex minor (1) et Erica scoparia (3). Cepen- 
dant pour les mesures en présence-absence, l'indice 
de contagion vraie (ICV) est significatif pour les 
petites tailles de bloc (K) (Ulex minor : date 1 ICV 
— 3,40 (KR); date 2 CV ES SERRES); 
date 3 ICV = 5,98 (K = 5); date 4 ICV = 8,81 
(KR S)) 

Cette agrégativité aux blocs élémentaires est liée 
à la morphologie de ces espèces ligneuses et à l’aug- 
mentation de la taille des touffes au cours de l’année 
d’étude (diamètre des touffes passant de 30 à 50 cm, 
en moyenne). Cette augmentation de la taille des 
touffes pour les espèces pérennes est confirmé par 
un accroissement de la fréquence des contacts pour 
les strates supérieures, en juillet et août (annexe, 
tableau IV), alors qu’au cours des mêmes mois le 
nombre d'individus reste toujours constant. 

D’autres espèces de la lande comme Calluna vul- 
garis étudiée en Ecosse par ANDERSON (1961) et par 
KEATINGE (1975) présentent de tels phénomènes 
d’ordre morphologique. 

La dispersion locale fortement agrégative est ca- 
ractérisée par des indices de contagion vraie forte- 
ment significatifs pour les blocs de petite taille 
& = 2, K = 4). Ce type de dispersion se rencon- 
tre chez les individus issus de la germination des 
espèces pérennes : Ulex minor (2), Erica scoparia 
(4), Erica tetralix (13) (date 3 ICV:* — 9,62; 
IC 21279 CV: 17/87); 

BANNISTER (1965) avait observé lors de l’ouver- 
ture des capsules d’Erica tetralix une faible disper- 
sion des graines autour du pied mère. Il en est de 
même chez Erica scoparia dans la lande de Cravant. 
L’éclatement des gousses d’Ulex minor n’entraîne 
pas, non plus, une forte dissémination des graines 
(rayon de dispersion voisin de 0,75 m). On peut 
donc lier cette très forte agrégativité au mode de 
dissémination des graines à partir des individus 
parentaux. Il faut noter, également, que cette agré- 
gativité est accentuée par l'influence de l'incendie 
qui favorisera au cours de la première année la 
germination des graines déjà en place (M. HOSSAERT- 
PALAUQUI, 1980). 


* ICV, — Indice de contagion de l'espèce n° i. 


TABLEAU II 


Tableau récapitulatif de la dispersion monospécifique, (première année après l'incendie de 1977) 
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Les mesures dans les grilles de placettes appli- 
quées aux jeunes plants après germination ont 
apporté plus de précision que les lectures de points 
contacts. Cette différence de précision est en rela- 
tion avec la faible taille des individus (en juin 1977 
hauteur moyenne des germinations d'Ulex minor = 
68,8 mm; d’Erica scoparia — 13,3 mm). Le dénom- 
brement dans les placettes a, par ailleurs, permis 
d'enregistrer une forte mortalité des ajoncs en ger- 
mination au cours de cette première année de régé- 
nération de la lande (88,2 individus/m? en mars et 
38,2 individus/m? en août) (tableau II — Evolution 
de densité). L'augmentation de la fréquence des 
contacts pour le mois d’août (tableau II — Evolution 
de la fréquence) ne correspond ici qu’à l’accroisse- 
ment de taille de ces jeunes individus issus des 
germinations et à une probabilité de rencontre plus 
élevée, liée à la maille de l’échantillonnage. 


Les espèces herbacées recensées dans le transect : 
Scorzonera humilis (6), Simaethis planifolia (1), Mo- 
linia caerulea (8), Agrostis setacea (9), présentent 
aussi une dispersion contagieuse (tableau II). L’en- 
semble des variations des indices montre cependant, 
que l’agrégativité de ces espèces reste plus faible que 
celle décrite ci-dessus pour les germinations. Ceci 
s’expliquerait par une prédominance de la reproduc- 
tion végétative par rhizomes chez ces quatre espèces. 
La formation de rhizomes favoriserait le groupement 
des individus d’une même espèce mais leur densité 
resterait cependant plus faible que dans le cas de 
dispersion de graines par voie sexuée. 


Pour Scorzonera humilis (6), l'indice des cases 
vides très élevé (26,28 en juillet) indique la présence 
d’une structure à trous. G. BONNIER (1934) note 
chez Sc. humilis une stérilité fréquente des achènes 
favorisant une multiplication essentiellement par voie 
végétative. Il ne pourrait donc y avoir une occupa- 
tion des cases vides voisines par des individus issus 
de la reproduction sexuée chez cette espèce, ce qui 
explique cette structure à trous. 


L'analyse de l’hétérogénéité globale de la majorité 
des espèces souligne une valeur forte pour l'indice 
de dispersion non paramétrique (IDNP) au bloc de 
taille 32 (date 3, IDNP, — 8,35; IDNP4 = 9,27). 


Il en ressort que la répartition des espèces sur l’en- 
semble du transect relève d’une structure en plaques. 


De plus, les histogrammes des occurrences pour 
Agrostis setacea (9) et les germinations d’Erica tetra- 
lix (13) révèlent la présence d’un gradient de densité 
à l’intérieur des grilles de placettes. 


L'interprétation de ces deux derniers types de 
structure spatiale à l'échelle globale du transect ne 
pourra être faite qu’à la suite de l'analyse multi- 
spécifique. 


IV. — DESCRIPTION MULTISPÉCIFIQUE 


La superposition des histogrammes des occur- 
rences montre un emboîtement des structures en 
plaques, ce qui laisse supposer une structure en 
mosaïque dans ce peuplement végétal. Cette analyse 
multispécifique a donc été menée d’une part afin de 
mettre en évidence cette mosaïque végétale et, d’au- 
tre part, afin de connaître les étapes dynamiques de 
la recolonisation de l’espace-landes dans le temps. 


L'analyse des correspondances permet de répon- 
dre à ces objectifs. En effet, ESTÈVE (1978) souligne 
que la variabilité des facteurs le long du transect 
permet de faire ressortir la variation du contenu 
floristique. 


IV.1. ANALYSE SUR LES MESURES EN PRÉSENCE- 
ABSENCE. 


IV.1.a. Traitement des données. 


Les données en présence-absence permettent de 
matérialiser simplement la présence, l'apparition ou 
la disparition des espèces aux différentes dates. 

Le tableau traité est celui des fréquences de cha- 
que espèce sur des blocs de 10 points quadrats 
consécutifs, plusieurs espèces présentant un élément 
structural répétitif à cette taille. 


Les 4 dates fournissent 4 tableaux distincts. 
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IV.1.b. Résultats - Discussion. 


Les représentations graphiques des trois premiers 
facteurs pour les dates significatives sont regroupées 
dans la figure 2. La date 1 est caractérisée par des 
éléments structuraux petits, intenses et, pour chaque 
facteur attachés à 1 seule espèce. Ulex minor (re- 
pousses et germinations) (1,2). Agrostis setacea (9) 
forment le fond du peuplement végétal sur lequel 
s'installent Erica scoparia (3), Scorzonera humilis 
(6), Simaethis planifolia (7). 

La date 2 montre que la structure se complique 
par l'apparition de Molinia caerulea (8) et Agrostis 
setacea (9) et l’étoffement d’Ulex minor (1), Erica 
scoparia (3), Simaethis planifolia (7) et Scorzonera 
humilis (6). L'absence de zone floristiquement homo- 
gène indique que les facteurs sont sans corrélation 


PRÉSENCE DE 3 PRESENCE DE 6 PRESENCE DE 7 


1 fl 
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PRESENCE DE 8 PRESENCE DE 6 


PRESENCE DE 3 


PRESENCE DE 110 


PRESENCE DE 6.7.2 
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Dati 
PRESENCE DE 3,7 RRESENCE DE 10,3 
PRESENCE DE 840 PRESENCE DE 7,2 
p=062 9=058 
Date 3 
FiG. 2. — Facteurs de l'analyse centrée sur les données en 


présence-absence. Variation le long du transect. 


spatiale et donc que toutes les structures observées 
sont locales. 


L’élargissement des motifs structuraux, mis en 
place précédemment, caractérise la date 3. L’exis- 
tence des relations interspécifiques complexes à 
l'échelle des blocs de 10 points rend non significative 
la représentation du facteur 3 (o — 0,52). 


La date 4 n’a pas été représentée. La baisse du 
coefficient de corrélation canonique (@ — 0,92 à 
g = 0,52) liée à la diminution de l'intensité des 
structures à l'échelle choisie (blocs de 10 points) in- 


dique que l'analyse, à cette date, n’a plus de sens. 


IV.2. ANALYSE CENTRÉE SUR LES VARIATIONS DE 
DENSITÉ. 


IV. 


Traitement des données. 


Les tableaux traités sont ceux des relevés/espèces 
avec, pour Ulex minor (1), Erica scoparia (3) et 
Molinia caerulea, regroupement des données en 15 
blocs de 40 points quadrats et pour les autres espè- 
ces, regroupement en 15 blocs de 8 placettes con- 
tiguës. 

Le choix entre données de relevés différents est 
fait au vu des résultats de l’analyse monospécifique 
(tableau II) de manière à ne pas biaiser l'analyse 
par une moins bonne représentation des variations 
de densité de certaines plantes si on avait adopté un 
mode unique de relevé. 


IV.2.b. Résultats. 


À la différence de l’analyse précédente, les deux 
premiers facteurs décrivent une structure perma- 
nente. Les représentations interdates (fig. 3) se con- 
fondent pour le facteur 1 et sont bien concordantes 
pour le facteur 2. 


Le facteur 1 ordonne les espèces le long du tran- 
sect (fig. 4). 
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Le facteur 2 (fig. 4) oppose les deux types de 
reproduction observés dans le peuplement végétal 
étudié : reproduction sexuée (germinations) et repro- 
duction végétative (repousses et espèces herbacées). 


e Date 1 
e 2 
* 3 
o 4 
Facteur 1 
Facteur_2 
À Facteur à 
Ê 
è 
Fic. 3. — Facteurs de l'analyse centrée sur les variations de 


densité. Variation le long du transect. 


F1 
ms 6. me 721 10 
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F6. 4. — Ordonnation des espèces selon les facteurs de 


l'analyse centrée sur les variations de densité (les numéros 
correspondent aux numéros de code de l'espèce (du Tableau 1). 


IV.2.c. Discussion. 


La réécriture des données ordonnées par le fac- 
teur 1 (fig. 5) permet d’aboutir au résumé modélisé 
de la communauté végétale (fig. 6). 


Trois types d'interprétation peuvent être donnés 
à ce modèle : l’« environmental pattern » (KERSHAW 
K.A., 1963), l’« historical pattern » (ANDERSON D.J., 
1961) ou le « sociological pattern ». 


Des analyses effectuées tous les dix mètres (pH, 
C, N, Ca, K, P, Matières organiques, teneur en eau, 
granulométrie) montrent le peu d’hétérogénéité le 
long du transect pour les paramètres du sol généra- 
lement utilisés. La seule hétérogénéité du biotope 
mise en évidence est celle de la teneur en eau du 
sol (variation maximale de la teneur en eau de 
15 % du poids de terre sèche) selon le faible gra- 
dient de pente. L'existence de ce biotope non homo- 
gène permet un début d'interprétation quant au 
regroupement d’Agrostis setacea et des germinations 
d’Erica tetralix dans la partie la plus basse et la plus 
humide du transect (fig. 6). 


En fait, caractériser l’« environmental pattern » 
n’était pas dans l'optique de notre étude car l’hété- 
rogénéité du biotope s'était déjà exprimée dans la 
végétation avant incendie et l’état que nous avons 
décrit relève plutôt de l’« historical pattern ». C’est 
ainsi que l’on peut interpréter l'existence des plaques 
de Molinia (fig. 6), espèce turficole, dans les endroits 
où les apports en éléments minéraux étaient les plus 
abondants. Ceci peut également expliquer l'existence 
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FiG. 6. — Résumé modélisé de la dispersion des espèces le long 
du transect. 


des plaques d’Agrostis setacea dans les zones où le 
feu fut plus intense, cette espèce régénérant très 
facilement après incendie. 

Cet « historical pattern », problème qui nous 
paraît correspondre beaucoup mieux à la situation 
de cette parcelle, tend à replacer la dynamique du 
peuplement dans la structure permanente du milieu 
tel qu’il se présentait avant l'incendie. Dans l’évolu- 
tion de ce peuplement les structures observées res- 
teront-elles en place et influeront-elles d’une façon 
permanente sur l’évolution ultérieure du peuplement ? 
Ou, au contraire, changeront-elles d’une façon telle 
que leur relation avec le biotope apparaîtrait encore 
plus souple ? 


Tout ceci justifiait donc une description précise de 
la situation lors de la première année de recolonisa- 
tion de la lande. 


Le « sociological pattern » dérivé des deux précé- 
dents donne l'impression d’être le fait essentiel dès 
la fin de la première année. La recolonisation intense 
entraîne, en effet, la couverture quasi-totale de 
l’espace disponible par les plantes des différentes 
espèces rencontrées, notamment les repousses d’Ulex 
minor et d’Erica scoparia qui constituent le « fond » 
de notre peuplement. Ce «sociological pattern » 
pourrait être le résultat des effets combinés de com- 
pétitions physiques mises en évidence au cours de 
cette étude (étouffement des jeunes plantes par les 
repousses à partir des chicots) et de compétitions 
chimiques liées à la production de substances allélo- 
pathiques, déjà mise en évidence chez Erica scoparia 
(BALLESTER et al., 1977) et présumée chez Ulex 
(GEHU A., 1974). 


V. — CONCLUSION 


La mise en œuvre d’un échantillonnage quantitatif 
de la végétation associée à l’utilisation de l'outil sta- 
tistique a permis dans un premier temps une défini- 
tion précise de l’ensemble des structures spatiales 
au cours de la régénération de la lande. Elle précise 
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ensuite les différentes étapes de réinstallation du 
peuplement végétal et fait ressortir la structure en 
mosaïque qui caractérise la distribution de la majo- 
rité des espèces rencontrées dans le transect. 


Ces différents aspects justifient un approfondisse- 
ment des observations sur le terrain. 


Cette étude a débouché sur un résumé modélisé 
de ce premier peuplement, étape indispensable à la 
compréhension de la dynamique des populations 
végétales rencontrées dans des landes subissant des 
incendies. 


Ce travail est l'introduction à d’autres analyses 
sur l’évolution du peuplement au cours de la régé- 
nération de cette lande de Cravant-les-Coteaux après 
incendie. 
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ANNEXE 


TABLEAU I 
Liste des espèces recensées dans le transect (année 1977) : 


Agrostis setacea Curt. (2) 
Avena sulcata Gay (2) 

Betula sp. (+) 

Calluna vulgaris (L.) Hull (1) 
Cirsium anglicum Link (+) 
Epilobium angustifolium L. (+) 
Erica ciliaris L. (1) 

Erica cinerea L. 


Erica scoparia L. (3) 
Erica tetralix L. (2) 


Gladiolus cf illyricus 


(1) espèce peu fréquente ; 
€) espèce fréquente ; 
(G) espèce très abondante ; 
S (+) espèce rare. 
(Réf. : Flore complète de France, G. Bonnie (1934), 12 vol. 


Flora of the British Isles — AR. CLaPHaM, TG. TUTIN: 


University-Press. 


Gentiana pneumonanthe L. (+) 


Holeus lanatus L. (+) 
Hypochaeris radicata L. (+) 
Molinia caerulea (L.) Moench (3) 
Pedicularis palustris L. (+) 


Pinus pinaster Aiton (+) 

Polygalla serpyllifolia Hose (+) 

Potentilla tormentilla Stokes (+) 

Scorzonera humilis L. (2) 

Simaethis planifolia (L.) Gren. et 
Godr. (2) 

Sonchus asper (L.) Hill (+) 

Ulex minor Roth (3) 


Koch (+) 


Ed. Librairie Générale de l'Enseignement. Paris). 
E.F. WARBURG — Second Edition (1962) Ed Cambridge 
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Nb. 


ind. À 


400: 


300: 


200. 


100. 
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TABLEAU Il 
Ulex minor (Roth) germinations (mesure en dénombrement) 


Ulex minor germ. 


Nb: total 


33 5 1227 29 
15 9 10 1 o 
211320 1318 
56 47 93 17 30 
19 8413113 
35 23 332511 8 
16 21 0 21 20 17 
21 12521 2615 


{244.09 


17.71 5 10.36 |194.95 


26.74 - 12.89 |184.55 


35.91 - 19.89 |241.02 


51.28 - 1502 |196.25 


66.46 - 13.09 |104.28 


9.54 


Exemple d'analyse statistique - Date 1 


Done A ci 


= _ 0 
D” Sat 9 0—-0 


3 ro % Bloc de 
Effectifs le long du transect 8 placettes 


Nb. 
ind. 


50 


40. 


10. 


Agrostis setacea (L.) (mesure en dénombrement) 


Nb. total 


TABLEAU III 


Agrostis _Setacea 


Effectifs 


le long du transect 


CS | 
8 points 
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TABLEAU IV 


Ulex minor (Roth) repousses, (mesure en présence-absence) 


Ulex minor rep. 


Variation de la dispersion 


IDNP non paramétrique 
} STRATE 1 
À e Date 

À e Date2 

À # Date 3 

D Date 4 


Nb. total de présences 


Strate 


Strate 
2 


Strate 
3 


Analyse — date 3 


Nb. de 
Aprésences 
30 


20 


Présence le long du transect orne 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 387-392. x 
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II — REPRODUCTION SEXUÉE ET CAPACITÉ DE GERMINATION 
D’ULEX MINOR ROTH (ULEX NANUS SM) 


par Martine HOSSAERT-PALAUQUI 


LB.E.AS, Université François Rabelais, Avenue Monge. 
Parc Grandmont, 37200 Tours, A.T.P. 2391 


RÉSUMÉ 


Les études sur la dynamique de régénération d'une 
lande après incendie (Cravant-les-Côteaux, lindre-et- 
Loire, France) montrent qu'Ulex minor recolonise rapi- 
dement le biotope, notamment à partir des repousses 
issues d'une reproduction végétative. En effet, les obser- 
vations faites sur l’évolution des organes reproducteurs 
dépuis l'apparition des boutons floraux jusqu'à la matu- 


I — INTRODUCTION 


L'étude de la régénération d’une lande après 
incendie dans la région de Cravant - les - Coteaux 
(Indre-et-Loire), a mis en évidence le rôle prépon- 
dérant de la dispersion et de la multiplication d’Ulex 
minor dans l’évolution des premières populations 
(HOSSAERT-PALAUQUI et GAUTIER, 1980). Des obser- 
vations périodiques au cours de ces travaux sur la 
colonisation du terrain incendié montrent que les 
Ulex minor évoluent différemment selon le mode de 
reproduction dont ils sont issus. Ainsi, la densité 
des individus provenant de la reproduction végéta- 
tive (régénération des chicots brûlés) reste constante 
pendant la première année d'étude (tableau 1). 
Toutefois, leur occupation spatiale s’accentue par 


ration des graines montrent que seulement 10% de 
ces organes reproducteurs seront capables de donner 
des individus nouveaux. Alors que, suite au choc ther- 
mique dû à l'incendie, la germination des graines est 
nettement stimulée. Ainsi, la reproduction sexuée inter- 
vient pour augmenter les possibilités d'Ulex minor à 
occuper rapidement le sol mis à nu. 


la croissance des touffes (hauteur moyenne des re- 
pousses d’Ulex minor : 18,51 cm + 0,63 cm* en 
mars 1977 et en août 1977 : 38,40 cm + 1,73 cm*). 
Par contre, les individus issus de la reproduction 
sexuée, très abondants dès le début de la régénéra- 
tion, disparaissent progressivement par la mortalité 
des plantules (tableau 1). 

Ces résultats conduisent à étudier l’ensemble du 
processus de la reproduction sexuée d’Ulex minor 
pour interpréter son rôle dans la dynamique de régé- 
nération du peuplement. Pour cela, les organes re- 
producteurs ont été suivis depuis l’apparition des 
boutons floraux jusqu’à la maturation des graines. 


Par ailleurs, le nombre de germinations d’Ulex 
minor comptabilisé dans le même transect d’étude 


* Moyenne + 1 fois Ecart type de la moyenne. 
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TABLEAU 1 
Densité observée par placette (0,5 X 0,5 m) 


08/77 | 05/78 


Ulex minor 


repousses 


en 1978, deux ans après l'incendie, est très faible 
(tableau 1). Or, GIMINGHAM et WHITTAKER (1967) 
dans les landes d’Ecosse ont mis en évidence l’action 
de la température au cours d’un incendie, sur l’ac- 
croissement de la capacité de germination de Calluna 
vulgaris. Il nous est donc paru important de tester 
l'influence de l’élévation de température sur la ger- 
mination des graines d’ajoncs (Ulex minor) récoltées 
dans la parcelle étudiée. 


II. — MATÉRIEL ET MÉTHODE 


Toutes les expériences décrites se sont déroulées 
dans la parcelle de lande incendiée en juillet 1976 
choisie pour l'étude de la dynamique de la régénéra- 
tion de l’ensemble du peuplement et déjà décrite à 
cette occasion (HOSSAERT-PALAUQUI et GAUTIER, 
1980). 


11.1. REPRODUCTION SEXUÉE. 


Deux ans après l'incendie (1978), les repousses 
d’Ulex minor possèdent en moyenne 27 tiges par 
pied (27,26 tiges + 0,48 *). Par contre, la distribu- 
tion du diamètre moyen de la repousse présente 2 


modes : l’un correspond à un diamètre moyen de 
0,50 m et l’autre de 1,0 m. 


L'évolution de 4 pieds d’Ajonc (deux de diamètre 
moyen 0,50 m et deux de diamètre moyen 1,0 m) a 
donc été suivie systématiquement. Ces 4 pieds ont, 
par ailleurs été caractérisés par le nombre de tiges, 
la taille et l'orientation de chaque tige. Sur chacune 
des tiges, préalablement numérotées, ont été relevés 
au moins une fois par mois, le nombre et l’état des 
organes reproducteurs : boutons floraux, fleurs épa- 
nouies (fleurs jaunes), fleurs fanées (dès que les péta- 
les brunissent et se dessèchent), gousses vertes, 
gousses mûres (gousses dures et brunes, graines 
müûres), nombre de graines. La répétition des comp- 
tages montre que le dénombrement des organes 
reproducteurs est de + 2 organes reproducteurs au 
début des observations (novembre à mars) et de + 1 
organe reproducteur à la fin des observations (avril 
à juin). 


IL.2. CAPACITÉ DE GERMINATION. 


Sept lots de 50 graines (4 répétitions par lot) 
d’Ulex minor provenant de gousses mûres récoltées 
en juin 78 sur la parcelle étudiée, ont été soumis, 
par référence aux travaux de GIMINGHAM et WHiT- 
TAKER, aux températures indiquées ci-dessous : 


T° (en étuve) 


C0 
60e 
80° … 
80° . 
120% 
120° 
200° 


Après un retour progressif à la température am- 
biante, les sept lots de graines traitées sont mis à 
germer parallèlement à 1 lot témoin, à la tempéra- 
ture du laboratoire (20° + 2 °C) et en atmosphère 
saturée d’humidité. 

Le nombre de graines germées est relevé quoti- 
diennement pendant 120 jours. 
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ob. de tiges 
n 
: 
s 
nb.moyen À * 
d'organes À: © Pied 1 
reproducteurs| e Pied I 
par tige 
DECEMBRE JANVIER FEVRIER MARS AVRIL MAI JUIN 
Fleurs épanouies Gousses vertes Gousses müres 
Boutons Fleurs fanées 
Fig. 1. — Evolution du nombre d'organes reproducteurs dans le temps pour Ulex minor, 


Roth, Pieds I et II (diamètre moyen : 0,5 m). 


III — RÉSULTATS 


IIL.1. EVOLUTION DE LA DENSITÉ DES ORGANES RE- 
PRODUCTEURS. 


Les figures 1 et 2 montrent l’évolution du nombre 
d’organes reproducteurs par tige aux 5 stades choisis 
pour chacun des deux pieds de diamètre moyen 
0,5 m (fig. 1) et de 1,0 m (fig. 2). Elles fournissent 
également les histogrammes de distribution des tiges 
de chaque pied en fonction du nombre total d’orga- 
nes reproducteurs recensé. 


Pour chaque repousse, le nombre relatif d'organes 


reproducteurs suit la même évolution dans le temps : 
une très forte régression. 


Malgré un nombre de fleurs épanouies abondant, 
notamment pour les pieds I et II, le nombre de 
gousses présentes sur chaque tige au moment de la 
maturation des graines est très faible (fig. 1 et 2). 

La chute la plus abondante de ces organes repro- 
ducteurs a toujours lieu en décembre, lors du pas- 
sage des fleurs épanouies en fleurs fanées, c’est-à- 
dire après la fécondation. Cependant, on observe que 
la stérilité d’une fleur n’entraîne pas obligatoirement 
sa chute. 

Les observations effectuées sur ces tiges laissent 
supposer que l'influence du milieu extérieur, telle 
l’action du vent ou de l’ensoleillement, ou des varia- 
tions de l’apport en éléments nutritifs, pour les diffé- 
rentes tiges et organes reproducteurs, ne semblent 
déterminants ni dans l’abondance de la floraison 
initiale, ni dans la vitesse de chute des fleurs et des 
gousses. 
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L'interprétation biologique de cette perte en orga- 
nes reproducteurs apparaît donc très délicate et relè- 
verait d’expériences physiologiques approfondies, jus- 
tifiées par les phénomènes mis en évidence dans ce 
travail sur la dynamique de régénération d’Ulex mi- 
nor. 


Mais il nous est apparu important ici, de faire 
ressortir qu’en dépit d'une floraison abondante, la 
production grainière reste faible. 


Ce phénomène est encore accru par l’action des 
insectes consommateurs (Apion lemovicinum, Huffin, 
Sitona tibialis, Herbst) de fleurs et de gousses 
d’ajoncs nains. Les gousses contiennent { ou 2 grai- 
nes, rarement 3, et il faut compter globalement 30 % 
des graines détruites sur les pieds (1,73 graines/gous- 
ses + 0,095*). 


II.2. CAPACITÉ DE GERMINATION. 


La figure 3 indique pour les lots de graines d’Ulex 
minor traitées (50 graines/lot) l’évolution des germi- 
nations cumulées pendant la durée totale de l’expé- 
rience. Ces expériences ont été répétées quatre fois 
et dans tous les cas, les résultats sont voisins (Ta- 
bleau 2). 


Dans les conditions expérimentales de tempéra- 
ture et d’humidité (20 °C-100 % humidité relative) 
seulement 14 à 16 % des graines d’Ajoncs récoltées 
sont capables de germer. Par contre, un prétraite- 
ment thermique induit fortement la germination de 
l’Ajonc nain (U. minor). 


Un passage à 60 °C pendant 24 h semble plus 
favorable à une germination de l’Ajonc (78% de 
graines germées). Néanmoins, l’accroissement du taux 
de germination est aussi significatif pour des durées 
d’action de la chaleur (60 °C) plus courtes (60 °C; 
2 h), ou pour des températures plus élevées (80 °C; 
120 °C), (60 % et 52 % de graines germées, fig. 3). 


TABLEAU 2 


Pourcentage de graines d’Ulex minor germées, 
après différents traitements thermiques 
(temps d'observation : 120 jours) 


êrs Lot n° 
‘traitement 7 2 5 4 
Ténoin 16 4 25 14 
—- es Le 
60° C ; 24h 78 16 74 79 
60°C; 2h 52 57 60 62 
Bic ; 25 4 48 D 46 
80° C ; 30m 58 64 62 & 
e —; 
120 € ; 30m o 0 3 = 
120° C ; 2m 57 52 = re 
200° C ; 2m o o 0 0 


Par contre, un passage trop prolongé à 120 °C (30 
mn) ou à une température de 200 °C empêche tota- 
lement la germination. 


WHITTAKER et GIMINGHAM (1962) estiment que 
lors d’un incendie contrôlé d’une lande à Callune, les 
graines normalement protégées par au moins 1 cm 
de litière sont exposées à des températures qui oscil- 
lent entre + 40 °C et 140 °C. 

La relation existant entre l'augmentation de la 
fréquence des graines germées et un traitement ther- 
mique entre 60 °C et 120 °C montre donc l'effet 
considérable de l'incendie sur la germination d’Ulex 
minor. 


V. — CONCLUSION 


Au cours de la reproduction sexuée, Ulex minor 
fournit un grand nombre de fleurs. Cependant, peu 
de graines arrivent jusqu'à la maturité. Elles sont, 


À 


nb. moyen 
d'organes 
reproducteurs © Pied I 
par tige e Pied Z 
nb. de liges 
Ê 
v. 
e: 
2 
08 d'ergenes 
2 IN D raprodacieu 
DECEMBRE JANVIER FEVRIER MARS AVRIL MAI JUIN 
Fleurs epanouies Gousses vertes Gousses mûres 
Boutons Fleurs fanees 
Fic. 2. — Evolution du nombre d'organes reproducteurs dans le temps pour Ulex minor, 
Roth, Pieds III et IV (diamètre moyen : 1,0 m). 
À 
ge © Témoin 
1 @ 60° 2h. 
Ê 24h. 
> 30 mn. 
a © 80° -2h 
È ©12° - 2m. 
PC 
æ 
e 
2: 
0 30 40 50 60 10 Jos 
FiG. 3. — 


Evolution des pourcentages de graines germées d'Ulex minor (Roth) après différents 
traitements thermiques. 
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également, détruites en grand nombre par les Cur- 
culionnidae. De plus, sans intervention de perturba- 
tions majeures, ces graines ont une faible capacité de 
germination. Ce n’est finalement que 10 % des grai- 
nes produites qui seront capables de fournir des in- 
dividus nouveaux. 


Tout ceci fait ressortir que les possibilités de colo- 
nisation de l’Ajonc au moyen de la reproduction 
sexuée sont normalement limitées. La propagation de 
lAjonc s’effectue donc, essentiellement par la voie 
végétative. Mais, dans le cas d’un incendie, la repro- 
duction sexuée se trouve nettement favorisée. D'une 
part, suite à la forte élévation de la chaleur au sol, 
les graines ont leur capacité de germination nette- 
ment stimulée; d’autre part, la mise à nu du terrain 
permet un développement plus rapide de jeunes 
plantules (apport de lumière, plus grande possibilité 
d'occupation spatiale, moins de compétition). Suite à 
la perturbation engendrée par l’incendie, la repro- 
duction sexuée ainsi activée intervient, alors, pour 
pallier momentanément la possibilité de colonisation 
rapide du biotope par les repousses végétatives 
d’Ulex minor. 
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ABSTRACT 


Many types of vegetation are mosaics of locally 
dominant species. Vegetation change occurs largely by 
the dominant species of a patch being replaced by 
another species. Transition probabilities can be asso- 
ciated with each possible change of dominant, and the 
vegetation dynamics may then be considered as a 
Markovian system. A matrix model of vegetation 
change was constructed and tested in heath (Arcto- 


INTRODUCTION 


Heath vegetation is not uniform but displays a 
fine-grained pattern of variation in both structure 
and composition. There are also variations with 
time. The component species are continually esta- 
blishing, growing and dying. There is therefore à 
continual process of change in structure and compo- 
sition at any one point caused by the life-history 
phenomena of the plants concerned. Further, most 
European heaths are subject to periodic fires which 
destroy the above-ground structure of the vegetation. 
A high proportion of stands of heath vegetation are 
therefore in a state of succession towards the uneven- 
aged structure of older stands. In a stand which is 
more than 30-40 years old the establishment of new 


staphyleto-Callunetum) vegetation. It was shown that 
the transition probabilities changed as the plants of 
Calluna vulgaris reached the degenerate phase. By in- 
corporating an age-dependent effect into the model 
the predictive properties were greatly improved. The 
value of the model in the study of vegetation dynamics 
is discussed. 


individuals is more or less balanced by the death of 
plants of the same species. There are certain species 
which are characteristic of the early phases of this 
succession and others which are only found in the 
later stages. In regularly burned vegetation, however, 
both groups are important components of the total 
community, present throughout the fire cycle as 
propagules remaining dormant in the soil, or as a 
constant rain of seeds from neighbouring stands of 
different ages. 


This paper introduces a simple model of vegeta- 
tion dynamics and succession which considers the 
interactions between species characteristic of diffe- 
rent phases of the succession. Vegetation is described 
as a fine-grained mosaic of patches, each dominated 
by individuals of one or two species, and vegetation 
change is considered to be a process of replacement 
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of one dominant species by another. Thus, the pat- 
tern and dynamic processes occurring in the vegeta- 
tion are related to the life-history phenomena of the 
component plants. The details of the model are des- 
cribed elsewhere (LEGG, 1978), but the basic princi- 
ples involved and some of the theoretical consequen- 
ces of the model will be considered here. 


Though the model is clearly an oversimplification 
of the actual process of succession, it represents a 
new way of looking at heath vegetation dynamics 
and raises several points of interest. It is applied here 
to a regularly burned Arctostaphyleto-Callunetum 
community in the north-east of Scotland for which it 
has proved valuable in a study of the development 
of community structure in the post-fire succession. 


HEATH VEGETATION AS A MOSAIC 


The vegetation studied occurs on the well-drained, 
glacial gravel deposits of the Muir of Dinnet, Aber- 
deenshire. Consequently, the Calluna vulgaris (L.) 
Hull does not grow in pure monoculture but is ac- 
companied by Erica cinerea L. and Arctostaphylos 
uva-ursi (L.) Spreng. Because of the dry soils and 
relatively small accumulation of humus, fires tend to 
be severe, resulting in a slow regeneration of the 
Calluna which establishes mostly from buried seed 
rather than sprouting root stocks. The post-burn 
vegetation, therefore, has a high diversity of plants 
colonizing either from the deeply buried rhizomes 
of herbaceous perennials, or from seeds surviving 
the fire and invading from nearby unburned stands. 


Once established, the individual plants spread 
over the bare soil into the space available to them, 
resulting in a mosaic of individual plants. The com- 
position and structure of the community at this stage 
are dependent on the abundance and distribution of 
propagules after the fire, and on the germination and 
growth rates of the species (ie. their ability to ‘cap- 
ture’ space in the environment). 


Individual plants expand until their circles of in- 
fluence overlap where interactions or competition 
will occur. In most cases the outcome of such com- 
petition is inevitable and is determined by the habit, 
morphology and growth rates of the two species 
concerned. The species with the higher competitive 
power grows over and dominates the subordinate 
species. The subordinate plant usually dies but may 
do so very slowly, remaining in a state of zero or ne- 
gative net growth for several years. Dense tussock- 
forming species, such as Festuca ovina L. or Carex 
pilulifera L., may survive for as much as 10-15 
years after being overgrown by Calluna. The tussock 
gets thinner each year until only a ring of isolated 
tillers remains. Other plants, including Potentilla 
erecta (L.) Räusch., Hypericum pulchrum L. and 
Genista anglica L., survive for long periods within 
the canopy of another, dominant species by adapting 
their form according to the environment. Thus, when 
grown in isolation, these species form fairly dense 
individuals, but in competition with Calluna they 
produce long, straggling branches which penetrate 
the shrub canopy. Consequently, these species may 
remain as part of the community but contribute little 
to the structure of the community, hardly influencing 
the growth of the dominant species. These species will 
be referred to as non-dominant plants associated with 
the dominant species. In contrast, the growth form 
of other mat- or tussock-forming, or shrubby species 
maintains a dense growth with discrete boundaries. 
These plants, which may be considered as local 
dominants, suppress the growth of other, subordinate 
plants and so, because of their discrete form, main- 
tain the pattern and mosaic in the community. Not 
until a vertical structure develops in the community 
can two such local dominants co-exist on the same 
patch of ground where each species may dominate 
its own stratum. 


The vegetation, then, may be considered to be a 
mosaic of patches, each dominated by a single (or 
rarely two) species, and vegetation change may be 
considered as a process whereby one local dominant 
is replaced by a neighbouring species or by the 
establishment of a new individual within that patch. 
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A MARKOVIAN MODEL 
OF VEGETATION DYNAMICS 


WATT (1947) proposed a simple model to describe 
the vegetation dynamics of a Dwarf Callunetum 
community in North East Scotland (Figure 1). He 
recognized three species which could be locally do- 
minant. Together with bare soil, this made a system 
of four “ phases ”, or states as they will be called 
here, representing either patches of bare soil, or 
patches in the vegetation dominated by Arctosta- 
phylos uva-ursi, Calluna vulgaris or Cladonia arbus- 
cula (Wallr.) Rabenh. The transition of a patch of 
ground from one state to another (i.e. a change of 
dominant) depends on a combination of many factors 
such as the nature of neighbouring patches, the age 
of the dominant plant, the abundance of potentially 
invading propagules, and so on. However, when con- 
sidering a large number of such patches over a cer- 
tain time period, probabilities may be associated with 
each of the possible transitions and the system may 
be considered to be Markovian. 


The model can therefore be quantified (Figure 2). 
If g is the proportion of ground in the state A 
(“bare soil ”), q the proportion of ground covered 
by the state B (“ Arctostaphylos ”) and ps,, is the 
probability that a patch in state A will change to 
state B within a unit time period, then the probability 
of a patch of bare soil remaining unchanged for a 
unit time period is Pa, 4. The change in quantity of 
each state present over a unit time period can now 
be estimated. For example, the quantity of state B 
formed at time 1, q, :, is given by the amount of 
state À present at time 0, ge, +, multiplied by the 
probability of a transition from A to B, p»,4. The 
amount of B remaining uñchanged over that time 
period will similarly be given by @, 0. Po, . Thus the 
total quantity of B present at time 1, q», :, is given 
by: 


Qi 1 = Ga 0 Puy a + wo Pmu 


CALLUNA a 


ARCTOSTAPHYLOS CLADONIA 
BARE SOIL 

FIG. 1. — A simple model of vegetation dynamics in Dwarf 

Callunetum in North East Scotland. (From WATT, 1947 : 
Figure 2). 


This model may be condensed into matrix form 
and generalized for a system with n states as follows: 


[da] [Paa Pab-- Paie Pan] [at] 
Ao,(t+1) Poa Php: dt 
= x 
di,@+1) DIARDTDEREEE Pire Pin Gi,r 
Lames] La Prose Paie: Pnn | Ant | 


Or: Qui = P.4, 


A matrix model of community dynamics similar to 
that described above was proposed by MacARTHUR 
(1958), who applied the Leslie Matrix Model of 
population growth (LESLIE, 1945) to the structure 
of communities. The model was then considered in 
more detail by ANDERSON (1966) but both authors 
regarded the basic unit of the community to be a 
single individual organism of a single species. For 
most plant communities the number of species in- 
volved and the problems of defining the “individual” 
make it prohibitively difficult to apply the theory to 
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FIG. 2. — À quantitative expression of Watt's model (Figure 1) 
in which p.,, is the probability that a patch of ground dominated 
by species Y will become dominated by species X within 

a unit time interval. 


a real community. HoRN (1975 a, 1975 b, 1976) 
has, however, successfully modelled the successional 
changes occurring in the mixed deciduous woods of 
New Jersey, North America, where the small number 
of species, each with an individual stem, made this 
possible. An attempt to simplify the complexity of 
a natural community has also been made by KAUPPI, 
Hart and KELLOMAKI (1978) who categorized plant 
species as being either pioneer, climax or interme- 
diate, which made up the three “states” of their 
model. They further made the assumption that a 
change could only occur in one direction. This defi- 
nition of the categories or states, together with the 
construction of the matrix in such a way that change 
must be bhierarchical, reduces the value of their 
model. 


The concept of vegetation as à mosaic as pro- 
posed by WATT (1947), however, enables one to 
describe the community and spatial relations of 
the component “states” in terms of “the aggregates 
of individuals and of species which form different 
kinds of patches”. The application of the matrix 
model then becomes quite feasible for a community 
such as the heath described here. 


APPLICATION OF THE MODEL 


In order to test the model it was first necessary 
to define the kinds of patch, or the states, present 
in the vegetation. Stands of several ages were exami- 
ned (ranging from 3 years after a fire to more than 
30 years) and many types of patch could have been 
recognized, particularly in the youngest stands where 
almost every individual plant dominates a small 
area and each species could be considered as a sepa- 
rate state. It was therefore necessary to ignore several 
of the rarer species and to group others according 
to their life-form and ecological behaviour. Thus, for 
instance, patches dominated by crustose lichens 
(Lecidea spp.) and some small acrocarpous mosses 
were included in the state “bare ground”, while 
the squamulose Cladonia species were considered 
as a separate state. All grasses and sedges (Carex 
spp.) were similarly grouped into a single State, to 
which were added the few patches dominated by 
creeping forbs found in the youngest stand. Conver- 
sely, Calluna occurs in several lifeforms and may be 
associated with several ground layer species. It was 
therefore considered necessary to define four states 
each containing Calluna as the dominant of the 
shrub layer with three possible ground layer species 
dominating the vegetation beneath the Calluna ca- 
nopy. 

The number of states was therefore subjectively 
reduced to 15 and their definitions were based on 
the commonest species (or pair of species) which 
appeared to act as local dominants. It was found 
that most of the observed patches in the vegetation 
could be assigned to one of these states, or to an 
intermediate, transition stage between two of the 
states. 


A transition probability matrix was estimated for 
these 15 states by examining 100 small (10 x 10 
cm) random quadrats in each of 5 stands of different 
ages. Where a quadrat clearly fell across the boun- 
dary between two patches in the vegetation only 
that occupying'the larger area was considered. The 
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present state was recorded together with a note of 
any obvious vegetation change which either had 
taken place in the recent past or was currently ta- 
king place. The transitions were easily recognized, 
for instance, by the presence of a few pioneering 
shoots of Agrostis canina L. in a patch of bare 
ground, the remains of the podetia of Cladonia 
spp. beneath the prostrate branches of Arctostaphylos 
uva-ursi, the close proximity of a rapidly spreading 
bush of Calluna, and so on. Where no change could 
be detected, only the present state was recorded. 


The numbers of observed transitions were collec- 
ted together and expressed as probabilities for each 
state by dividing by the total number of observations 
for that state. These estimates of the transition pro- 
babilities were used to construct the matrix P. 


The transition probability matrix is a model of 
vegetation change in the heath community which 
can be tested by comparing predictions made from 
that matrix with the observed post-fire succession in 
the vegetation. The initial status of the community 
immediately after a heath fire is 100 % bare ground. 
This was used as a starting point for the model by 
setting the vector 4 with the value 1.0 for the pro- 
portion of area occupied by the state “bare ground” 
and 0.0 for all other states. Pre-multiplication by the 
transition probability matrix gave a prediction of 
d, the status of the community at time 1 — 1; hence 
d2,d3, etc. 

Some of the results of these predictions are given 
in Figure 3, in which the proportion of ground cove- 
red by each of the seven more important states is 
plotted against time (i.e. number of multiplications of 
the model). The model predicted that the vegetation 
would pass through several phases of development 
characterized by the most abundant states as follows 
(a brief description of the states is given in the 
legend to Figure 3) : 

(1) “Grasses” after the first multiplication; 

(2) “Erica” after the second multiplication; 

(3) “Calluna” from 3-5 multiplications; 

(4) “Calluna with Hypnum” from 6-10 multipli- 
cations; 
and (5) “Calluna with Pleurozium” thereafter. 


ONE DUR UROLÉ BOIS die 16 TETE. 
Wultiplications 


OR 2 PP PAMONE SANG MELON MEFAENE LE ET ONENT20 
Mutiplications 


FIG. 3. — Proportions of ground occupied by 7 of the 15 
States as predicted by the simple matrix model, plotted against 
number of multiplications by the transition probability matrix. 


À — “Arctostaphylos” — dominated by Arctostaphylos 
uva-ursi. 
B = “Bare ground” — ground exposed by fire including 
that occupied by Lecidea sp. Ceratodon purpureus 
and Polytrichum spp. 
= “Calluna” — dominated by Calluna vulgaris alon 
“Caïluna with Hypnum” — shrub layer dominated 
by Calluna vulgaris; ground layer dominated by 
Hypnum cupressiforme. 

CP — “Calluna with Pleurozium” — shrub layer dominated 
by Calluna vulgaris, ground layer with Pleurozium 
schreberi and Hylocomium splendens. 


E — “Erica” — dominated by Erica cinerea, 
G = “Grasses” — dominated by grasses (Graminac) and 
Carex spp. 


These predictions clearly correspond closely with 
the observed succession in which the vegetation 
could be recognized as passing through five phases: 

(1) an initial phase (ca. 1-4 years after a fire) in 

which the vegetation was dominated by Agros- 
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tis canina and Deschampsia flexuosa (L.) Trin. 
with abundant Erica cinerea and Ceratodon 
purpureus (Hedw.) Brid. (included for the 
purposes of the model in the state “bare 
ground”). 


@ 


a pioneer phase (ca. 5-9 years) with discrete 
bushes of Erica cinerea and Calluna vulgaris 
with gaps occupied by Arctostaphylos uva- 
ursi. 


G 


a building phase (ca. 10-16 years) with the 
shrub canopy dominated entirely by Calluna 
vulgaris. Though present with quite high cover 
as an understorey shrub, Erica cinerea Was 
rarely a local dominant in this phase. 


[C) 


a mature phase (17-30 years) in which the 
Calluna canopy had opened out sufficiently to 
permit the shade tolerant moss Hypnum cu- 
pressiforme var. ericetorum B., S. & G. to 
dominate the ground layer. 


(5) a degenerate phase (more than 30 years) in 
which the Calluna stems had collapsed, result- 
ing in almost equal quantities of Erica cinerea 
and Arctostaphylos uva-ursi dominating the 
gaps in the canopy, and in which the more 
light demanding mosses Pleurozium schreberi 
(Brid.) Mitt and Æylocomium splendens 
(Hedw.) B., S. & G. had partially replaced 
Hypnum cupressiforme. 


The predictions do not correspond perfectly to 
the observed succession which shows greater fluctua- 
tions in the abundance of each state, For example, 
the observed total cover of the four states containing 
dominant Calluna increases to 90 % in the mature 
phase and decreases to 60 % in the degenerate pha- 
se; the predictions however, do not exceed 60 % 
in the middle phases and show no subsequent de- 
cline. Similarly, Erica cinerea is rare as a local do- 
minant in the mature phase but frequent in the dege- 
nerate phase; there is no predicted increase of Erica 
cinerea in the later phases of the succession. 


OBJECTIONS TO THE MODEL 


There are several objections to the assumptions 
on which the model is based and the way in which 
it has been applied; only two will be considered here: 


(1) The unit time interval is not defined for data 
collected in this way. This means, firstly, that 
some transitions will be over-recorded while the 
more obscure transitions, which leave no persis- 
tent evidence of the former state, will inevitably 
be under-recorded. Secondly, no time scale can 
be associated with the number of multiplications 
in Figure 3 except by relating the phases of deve- 
lopment predicted by the model with the obser- 
ved phases of the succession. By doing this it 
may be deduced that one multiplication of the 
model is equivalent to 2.5-3 years. 


@ 


It is assumed that the transition probabilities are 
constant and are affected neither by the abun- 
dance of the states concerned at that time, nor 
by the age of the plants or any previous history 
of the patch. 


Although the under-recording of certain transitions 
influences the predictions to some extent, it is the 
latter objection which seems the most significant. 


Calluna plants colonizing bare ground following 
a heath fire tend to be of much the same age and 
thus all the plants in the resulting even-aged stands 
pass through the morphological phases of growth 
simultaneously. As the dominant plant of the heath 
community, Calluna is rarely replaced by other spe- 
cies when in its more vigorous phases of growth. 
However, the plant has a limited life-span which sel- 
dom exceeds 30 years under these conditions (GIMIN- 
GHAM, 1972). After this period the dominance of 
Calluna will almost certainly be replaced by some 
other state. Morphologically young Calluna plants 
may however result from the rooting of prostrate 
branches. 


It might thus be expected that the transition pro- 
babilities for Calluna will change with the age of 
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the stand of plants. This was confirmed by compa- 
ring the transition probabilities for the state “Cal- 
luna with Hypnum” in the building and mature 
stands with those in the degenerate stand. The pro- 
portion of observations of this state showing no signs 
of change (7:,:) declined from 78 % to 21%. It 
was considered necessary for these changes in the 
transition probabilities as the Calluna ages to be 
incorporated into the model. 


THE AGE-DEPENDENT MODEL 


The observed transitions were separated into two 
matrices. Transitions concerning Calluna-bearing sta- 
tes with vigorous Calluna and the transitions of all 
other states were collected into the matrix P’. The 
second matrix, D, was constructed from the transi- 
tions of the four Calluna-bearing states only. Transi- 
tions were included only where the dominant plant 
was observed to have reached the morphologically 
degenerate phase of growth, and in which its domi- 
nance was being lost to some other species. This was 
called the degenerate-phase transition probability 
matrix. 


The assumption was then made that, though nor- 
mally subject to the transition probability matrix P”’, 
a patch of ground could not be occupied by any of 
the four Calluna-bearing states for more than 7 
consecutive multiplications of the model. Such pat- 
ches in the mosaic were deemed to have reached 
the degenerate phase and so were subject to the 
degenerate transition matrix. They would therefore, 
inevitably, be replaced by a non-Calluna-bearing 
state. The result was a model of the dynamics of 
heath vegetation incorporating the limited life-span 
of Calluna and the changed transition probabilities of 
degenerate Calluna. This new model was tested as 
before by predicting the changes which would ensue 
following a heath fire. The results for the most 
important states are given in Figure 4. 


The predictions are, initially, much the same as 
those from the simple model (Figure 3) except for 
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Multiplications 


CN SR ROLE ON ONE SE TUE 
Mntiplications 


FiG. 4. — Proportions of ground occupied by 7 of the 15 

states, as predicted by the “age-dependent” model plotted 

against the number of multiplications by the transition pro- 
bability matrix. See legend to Figure 3 for key. 


the higher peaks in the abundance of the four states 
containing Calluna as a dominant, and the more 
rapid decline of the states “Erica” and “Arctosta- 
phylos”. After about 10 multiplications, however, as 
the Calluna is deemed to start entering the degene- 
rate phase, there is a decline in the cover contributed 
by the Calluna-bearing states, resulting in a second 
peak in the abundance of “Erica” and “Arctosta- 
phylos”. These predictions are therefore much closer 
to the observed succession than the predictions of 
the simple model, reflecting the peak in abundance 
of Calluna in the mature phase followed by a decline 
in dominance in the degenerate phase. Both Erica 
cinerea and Arctostaphylos uva-ursi are predicted to 
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have a bimodal distribution reflecting their ability 
to colonize the gaps created in the degenerate Calluna 
canopy. 


DISCUSSION 


Two models have been described above which 
consider vegetation change to be either a simple 
Markovian process of replacements, or a modified 
Markovian system incorporating an age effect of the 
major dominant. Their predictive properties are of 
trivial significance except for the purpose of testing 
the models. To extrapolate from the models to pre- 
dict phases of vegetation development beyond those 
from which data were collected would be dangerous. 
Their main values are as descriptive models of the 
patterns and processes of vegetation change occur- 
ring in the heath community. Many of the features 
of the vegetation which are described by the model 
have been alluded to by WATT (1947) in his Presi- 
dential address to the British Ecological Society 
entitled “Pattern and Process in the Plant Com- 
munity”, but here they are given a more mathema- 
tical foundation upon which hypotheses can be based 
and tested, and from which more rigorous studies 
of the succession process can be made. 


It is a postulate of the model that the vegetation 
is a mosaic of discrete patches, each of which has 
the characteristics of one of a limited number of 
states (equivalent to the “phases” of WATT, 1947). 
These states have been defined here simply by the 
one or two species which apparently dominate the 
vegetation in that tessera of the mosaic. In heath 
vegetation these patches of the mosaic do not always 
have sharply defined boundaries, nor do they fall 
clearly into states such that all patches of one state 
are identical. À certain intermingling of the local 
dominants and associated flora and fauna may occur 
at the boundaries between patches. It is also neces- 
sary, in applying the model, to group together patches 
dominated by several different species into a single 


state (e.g. all grass and Carex species into the state 
“grasses”). There will therefore be a certain amount 
of variation within states. 


A second postulate of the model is that each state 
has its own characteristic set of transition probabili- 
ties. Time is considered to be a discrete variate such 
that not more than one transition can occur within 
any one time interval. Change at a particular patch 
is then a stochastic process which is governed by a 
particular set of transition probabilities. Thus, when 
considering a large area with a large number of 
patches, the model becomes deterministic. In nature 
the transitions do not occur at discrete time inter- 
vals and, for the more ephemeral states, several 
transitions may occur in quick succession. Conver- 
sely, the transition process may be quite slow such 
that at any one time a proportion of patches appears 
to be of intermediate status between two of the de- 
fined states. The transition probabilities as used in the 
simple model are constant and therefore independent 
of both time and the distribution of other states in 
the neighbourhood of the patch. It has been shown 
above that the age of Calluna plants strongly in- 
fluences the transition probabilities of patches with 
Calluna as a dominant. There is therefore a time- 
dependent factor influencing the transition probabili- 
ties. This effect was incorporated into the age- 
dependent model as a step function occurring after 
the seventh multiplication for which a patch has 
contained dominant Calluna. The change in morpho- 
logy from mature-phase to degenerate-phase Calluna 
is a gradual process occurring over a period of 
several years and, ideally, the transition probabilities 
should also be continuous variables. The transition 
from the state dominated by pure Calluna to “Cal- 
luna with Hypnum” is probably also age related, 
depending on the change in morphology of Calluna 
from the building phase to the mature phase and 
should be included as such in the model. 


It has been suggested here that the most common 
form of transition in the heath community, particu- 
larly after the pioneer phase of the post-fire succes- 
sion, is due to the centrifugal spread of a plant from 
the neighbouring patches rather than by the establish- 
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ment of a new individual within that patch. It fol- 
lows, therefore, that the transition probabilities for 
any patch of ground will be dependent on the com- 
position of the neighbouring patches and on the 
density of the various states concerned. Thus, if a 
particular species increases or decreases in abundance 
through the succession, all other transitions involving 
that species will be affected. Clearly, therefore, the 
system is not strictly Markovian. Several of the er- 
rors involved have been minimized by estimating the 
transition probabilities from data which were col- 
lected equally from several stands representing à 
complete age range from post-burn to degenerate 
phases. Thus, where the transition probabilities fluc- 
tuate in a time-dependent manner or relate to the 
fluctuating density of certain species, an average 
value is obtained. For this reason it is considered 
dangerous to extrapolate from the model towards 
vegetation types not included in the sampling pro- 
cedure. 


Despite the weaknesses of the data with which 
the model was tested and the discrepancies in the 
basic assumptions of the model listed above, the 
predicted changes in the composition of the vegeta- 
tion bear a remarkably close resemblance to the 
observed post-fire succession, particularly after the 
inclusion of the time-related age effects of Calluna. 
It is proposed, therefore, that the model gives a valid 
and useful first approximation to the dynamic pro- 
cesses occurring in the post-fire succession of the 
heath community from which several useful concepts 
may be drawn. 


If a limited number of states can be defined for 
a community, then the transition probabilities are 
measures of the ecological properties of the states 
in terms of their competitive vigour and status rela- 
tive to the other states in the community. If each 
state has a unique set of transition probabilities this 
reflects the ecological differences between states. 
Each of the dominants creates a different micro- 
environment which influences the growth of other 
species, and so each state may be expected to have 
a unique assemblage of associated fauna and sub- 
ordinate flora. The plant community may therefore 


be considered to be a fine-grained mosaic of sub- 
communities dynamically related to one another and 
with ecological properties described by the transition 
probabilities. The transition probabilities may be 
used to demonstrate the ecological differences be- 
tween states. For instance, the comparison of the 
transitions of “Calluna with Hypnum” in the de- 
generate stand with those observed in building and 
mature stands revealed the distinction between vigo- 
rous and degenerate Calluna. These two states have 
very different ecological properties. 


The elements on the leading diagonal of the 
transition probability matrix represent the probabi- 
lity that a state will remain unchanged over a unit 
of time. As such, they are direct measures of the 
stability of each state and show the contribution of 
that state to the stability of the community (using 
stability in the sense of simple lack of change, or 
constancy (LEWONTIN, 1969)). Conservely, states 
with a small value on the leading diagonal will be 
ephemeral with a high probability of change and 
short duration in the community. Information about 
the invasive properties of each state can be gained 
by examining the probabilities of formation of that 
state from each of the others (the rows of the transi- 
tion probability matrix). 


The transition probability matrix reveals the com- 
plexity of the succession. Clearly it is not a simple 
obligatory succession. A patch of ground of one 
state may, at the next transition, become dominated 
by any one of a number of other states. 


There are therefore many different possible path- 
ways which a patch of vegetation could follow. This 
complexity gives the model a considerable robustness 
such that small changes in some of the transition 
probabilities have very little effect on the predictions 
made from the model. This is a reflection of the 
“robustness” of the heath vegetation in that a very 
similar structure and association of species may 
occur in several localities despite small variations 
in the environmental conditions. Though these chan- 
ges will inevitably influence the transition probabili- 
ties, they may not have significant effects on the 
overall balance betwen species. It can also be seen 
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from the model that certain transitions are of far 
greater significance than others where they concern 
the stability of the more abundant states. Changes 
in the transition probabilities for one of the more 
ephemeral states may influence the behaviour of 
that state without significantly affecting the abund- 
ance of any other states. 


The term “succession” implies that the changes 
in the vegetation are, in some way, directional. It can 
be seen from the predictions of the model that, when 
considering a large number of patches, the process 
is deterministic and a particular sequence of events 
is predicted. The robustness of the model (ie. the 
constancy of this sequence of events despite small 
changes in the transition probabilities) illustrates the 
directional nature of the succession. When considered 
at the level of an individual patch, however, the 
transitions are stochastic processes and any one of 
several possible transitions may occur. By re-arrang- 
ing the order of states in the transition probability 
matrix it can be shown that these transitions also 
have a strong directional and hierarchical tendency. 
Thus, the states can be arranged into a successional 
hierarchy in which transitions usually occur towards 
a state which lies later in that hierarchy. For the 
heath vegetation it was found that the majority of 
the remaining transitions reflecting a change to à 
state lower in this hierarchy were due to changes of 
degenerate Calluna. Thus, where Calluna is vigorous, 
the transitions are almost entirely hierarchical and 
a new state can only dominate patches previously 
occupied by states lower in the hierarchy. Degenerate 
Calluna, however, causes a retrogressive change 
towards states lower in the hierarchy, resulting in 
a cyclical process. This phenomenon corresponds to 
the cyclical patterns of vegetation change described 
by WATT (1955) and BARCLAY-ESTRUP & GIMIN- 
GHAM (1969) for uneven-aged stands of Calluna. 


CONCLUSIONS 


The model of vegetation change as a simple 
Markovian process of replacement of local domi- 


nants in a fine-grained mosaic is clearly an over- 
simplification. More information is required to de- 
termine to what extent the transitions deviate from 
Markovian processes and the significance of age- 
dependent factors. However, the inclusion of a time- 
dependent age factor related to the life history of 
Calluna greatly improves the predictive properties 
of the model and it can then be used as a description 
of the patterns of vegetation change and the pro- 
cesses involved. It can also be used to describe the 
competitional balance between species, and for the 
generation of hypotheses concerning the coexistence 
of species and maintenance of a vegetational mosaic 
and vegetational structure in a physically uniform 
environment. It is in this context that plants develop 
unique strategies for survival within the community, 
and, in the frequently burned heath, for survival 
from one fire cycle to the next. The heterogeneity 
of the biotic environment created by the mosaic of 
local dominants is therefore related to the total 
diversity of the flora and of the community as a 
whole. 
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RICHESSE, ORIGINALITÉ ET DIVERSITÉ DES LANDES 
IBÉRO-ATLANTIQUES 


par P. DUPONT 


RÉSUMÉ 


La flore et la végétation des landes ibéro-atlantiques 
présentent une grande diversité; les influences méditer- 
ranéennes sont importantes et il y a des groupements 
de transition du plus haut intérêt. 


Dans un Colloque essentiellement consacré aux 
landes armoricaines et à celles des Iles britanniques, 
il nous a paru intéressant de donner un aperçu de 
la richesse et de la diversité des landes ibéro-atlan- 
tiques. 

J1 n’est pas possible, dans une courte communi- 
cation, de traiter en détail la végétation de ces 
immenses étendues, encore moins d'envisager cer- 
tains aspects spécialisés. Nous allons seulement ten- 
ter de dégager quelques-uns de leurs traits les plus 
originaux (1). 


LE SECTEUR IBÉRO-ATLANTIQUE 


Le secteur ibéro-atlantique constitue la partie 
méridionale du domaine atlantique européen. il 
s'étend au long de l'Océan dans tout le nord de 


(1) Une idée en a été donnée, lors de la présentation, par 
la projection de nombreuses diapositives des espèces et des 
paysages végétaux les plus importants. 


SUMMARY 


The flora and vegetation of the ibero-atlantic heaths 
have a great diversity; the mediterranean influences are 
important and there are transitional communities of 
greatest interest. 


l'Espagne, sur environ 600 km à vol d’oiseau du 
Pays basque au nord-ouest de la Galice, puis à 
l’ouest sur environ 250 km, de là aux environs de 
Porto, au Portugal. 


Si sa longueur est importante, le secteur ibéro- 
atlantique est par contre très étroit dans toute sa 
partie orientale et centrale, en général moins d’une 
cinquantaine de kilomètres, du fait de la barrière 
que constituent les montagnes cantabriques. Comme 
nous l'avons montré antérieurement, le domaine 
atlantique s’étend dans cette région jusqu’au sommet 
de l'étage montagnard, soit environ 1 600 mètres; 
par contre, les étages subalpin et alpin se rattachent 
au domaine des hautes montagnes européennes. Sur 
le versant méridional, seule une bande étroite et 
discontinue est encore atlantique; au-delà, le nombre 
des espèces euatlantiques diminue brutalement, ce- 
pendant que le fond de la flore est constitué de 
méditerranéennes et de continentales ibériques. 


A l'ouest, la largeur est plus importante; en effet, 
la plus grande partie de la Galice, également limitée 
par des zones montagneuses, est atlantique; mais 
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les parties internes de la vallée du Sil et quelques 
autres points de la province d’Orense appartiennent 
à la région méditerranéenne, 


Au Portugal, le secteur ibéro-atlantique se réduit 
à la province du Minho et aux montagnes du nord- 
ouest de celle de Tras-os-Montes, avec une petite 
avancée au-delà de Porto, au niveau de la Serra do 
Caramulo. Des espèces très caractéristiques des lan- 
des, comme Daboecia cantabrica et Centaurium scil- 
loides, ne s'étendent pas au-delà. Certains auteurs, 
à la suite de BRAUN-BLANQUET, font aller le domaine 
atlantique jusqu’au-delà de Lisbonne. Mais, comme 
nous l’avons montré en 1960 et comme l’a confirmé 
Rivas MARTINEZ en 1973 en établissant les divisions 
chorologiques de la péninsule ibérique, il n’est pas 
possible de retenir une telle conception. Malgré la 
persistance aux endroits favorables de diverses espè- 
ces atlantiques, malgré l'existence des éléments de 
transition dont nous parlons plus loin, le climat et le 
fond de la flore deviennent en effet nettement médi- 
terranéens. 


A peu près partout, le relief est extrêmement 
tourmenté; dans les Asturies, des sommets dépassant 
2500 m se trouvent seulement à une vingtaine de 
kilomètres du littoral. Du point de vue géologique, 
la diversité est considérable. Il convient de noter 
Jabondance des terrains calcaires dans la moitié 
orientale qui correspond au sous-secteur cantabrique; 
au contraire, il y a fort peu de calcaire dans le 
sous-secteur galicien qui débute dans l’ouest des 
Asturies. Les calcaires, bien souvent, portent des 
landes acidiphiles, du fait du lessivage; mais nous 
verrons qu'il y a aussi des landes calcicoles origi- 
nales. 


Partout, les précipitations sont élevées, mais les 
différences sont notables selon les entroits. Le nord- 
ouest de la Galice est particulièrement pluvieux, 
avec 2 mètres de précipitations par an en certains 
points de basse altitude. La fréquence des brouil- 
lards, surtout au niveau de l'étage montagnard et 
des reliefs proches du littoral, est par ailleurs très 
favorable à la lande atlantique. Mais il y a, à 
labri de certains chaînons, des enclaves relativement 
sèches. On est, de plus, tout près de la région médi- 


terranéenne, ce qui se traduit par une certaine séche- 
resse estivale, surtout accusée dans la partie méri- 
dionale du sous-secteur galicien. Des transitions du 
plus haut intérêt s’observent dans plusieurs zones, 
en particulier au Pays basque, dans la Galice inté- 
rieure et le nord du Portugal. 


L'importance des surfaces que recouvrent les 
landes atlantiques est bien sûr liée à l’activité 
humaine, intense déforestation et pastoralisme essen- 
tiellement. Mais il ne fait pas de doute qu'il existe 
en un certain nombre de points des landes clima- 
ciques. C’est incontestablement dans ces régions du 
nord-ouest ibérique que la lande atlantique atteint 
son développement optimal. Nous allons en exami- 
ner les principaux traits. 


RICHESSE FLORISTIQUE 


La lande atlantique, avec la dominance de quel- 
ques espèces sociales, est ordinairement une forma- 
tion végétale assez pauvre. Pourtant, la richesse 
floristique des landes ibéro-atlantiques est considé- 
rable, si on la compare à celle des landes des régions 
plus septentrionales. 


Le nombre élevé des Erica et des Papilionacées 
de la tribu des Genistées en témoigne avec élo- 
quence. C’est ainsi que treize espèces de bruyères, 
dont onze Erica, sont présentes dans ces landes. 
E. cinerea, E. ciliaris et E. tetralix se trouvent dans 
tout le secteur, mais la première dépasse rarement 
800 m d'altitude. E. vagans est extrêmement répan- 
due dans le sous-secteur cantabrique, puis se raréfie 
progressivement vers l’ouest des Asturies et n’est en 
Galice que dans le nord de la province de Lugo et 
lest de celle de La Corogne. E. australis (incl. E. 
aragonensis) et ÆE. umbellata, au contraire, sont 
essentiellement dans le sous-secteur galicien d’où 
elles s'étendent vers le versant sud de la chaîne can- 
tabrique et vers le sud du Portugal. £Æ. erigena (E. 
mediterranea) et E. lusitanica ont une distribution 
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irrégulière, la première seulement à basse altitude, 
surtout dans les zones humides du nord-ouest de la 
Galice, la deuxième dans des conditions écologiques 
variées jusqu’à la base de l'étage montagnard. E. 
mackaiana a son aire centrée sur les Asturies et 
dépasse rarement 1 000 mètres. 


À ces espèces euatlantiques ou subatlantiques 
s'ajoutent E. scoparia qui présente de vastes lacunes 
et E. arborea qui ne possède absolument pas ici 
une écologie d’espèce méditerranéenne, préférant les 
zones d’altitude et le voisinage des ruisseaux. Les 
deux autres bruyères sont Calluna vulgaris, très 
abondante comme dans le reste du domaine atlan- 
tique, et Daboecia cantabrica, Yune des espèces les 
plus caractéristiques du secteur. Peut-être plus que 
le nombre total de ces bruyères, convient-il de cons- 
tater la coexistence courante dans certaines landes 
de six ou sept des espèces citées. 


Les Genistées sont encore plus nombreuses, une 
bonne vingtaine, sans parler de celles qui n’appa- 
raissent qu'aux marges méditerranéennes ou dans la 
partie supérieure des montagnes. Aux trois ajoncs 
présents en France et dans les Iles britanniques, 
Ulex europaeus, Ulex minor et Ulex gallii (celui-ci 
surtout en montagne, jusqu’à la base de l'étage sub- 
alpin), s'ajoutent Ulex europaeus subsp. latebractea- 
tus près du littoral galicien et portugais et Ulex 
micranthus, espèce à aire réduite dans le sud de la 
Galice et le nord du Portugal, surtout dans les ré- 
gions inférieures. 


Plusieurs Cytisus sont présents à côté de C. sco- 
parius : C. cantabricus, commun du Pays basque 
aux Asturies, C. commutatus, assez localisé dans le 
même secteur, C. ingramiü, endémique à aire très 
restreinte dans le nord de la province de Lugo, 
C. striatus et C. multiflorus, dont l'aire s'étend au 
contraire largement, depuis l'intérieur de la Galice, 
vers le sud et le centre de la péninsule ibérique. 


Il y a une dizaine de Genista : G. hispanica subsp. 
occidentalis du sous-secteur cantabrique, dont l’aire 
déborde légèrement sur les Pyrénées occidentales, 
G. anglica un peu partout dans les landes humides, 
G: florida surtout abondant dans l’étage montagnard 
et se raréfiant nettement vers l’est, G. berberidea, 


endémique des landes humides de Galice et du nord 
du Portugal, G. micrantha, surtout répandu lui aussi 
dans le sous-secteur galicien mais présent plus à 
l'est en altitude, G. hystrix subsp. legionensis sur 
calcaire dans la partie cantabrique, surtout en mon- 
tagne, G. triacanthos dans le sous-secteur galicien. 
D’autres ne se trouvent qu’au voisinage des limites : 
G. pilosa dans quelques landes de la partie orien- 
tale, G. obtusiramea dans les landes d’altitude, G. 
falcata dans les zones de transition à la limite de la 
Galice et du Leén. 


Chamaespartium tridentatum (incl. Ch. cantabri- 
cum) est un genêt ailé original, répandu dans l’ouest 
du secteur depuis le niveau de la mer, et de là aux 
montagnes du versant sud de la province de San- 
tander. Adenocarpus complicatus n’est qu’exception- 
nellement une plante de lande, s’établissant surtout 
au niveau des cultures abandonnées. 


Nous laissons de côté des espèces comme Cyrisus 
purgans où Genista scorpius qui sont exceptionnelles 
en pays atlantique et qui ne prennent de l'impor- 
tance qu’au-delà des limites du secteur. 


Autre signe de la richesse floristique, on rencontre 
toutes les espèces atlantiques présentes dans les 
landes armoricaines et celles des Iles britanniques; 
certaines, plus ou moins localisées dans ces terri- 
toires, ont ici une particulière abondance, à peu près 
à tous les niveaux; c’est le cas de Lithodora diffusa, 
Arenaria montana, Scilla verna, Arrhenatherum tho- 
rei. Il s’y ajoute diverses endémiques, par exemple, 
à côté de plusieurs des bruyères et des Genistées 
déjà citées ci-dessus, Carex durieui et Euphorbia uli- 
ginosa des landes humides de Galice, Thymelaea 
coridifolia dont la morphologie de l’appareil végéta- 
tif évoque tout à fait une bruyère, Narcissus triandrus 
subsp. cernuus. 


Une grande partie des espèces médio-européennes 
ou à tendance plus ou moins nordique des landes 
françaises et britanniques se retrouve aussi, au moins 
en altitude. C'est ainsi que Lycopodium clavatum est 
présent dans les parties supérieures, que Waccinium 
myrtillus abonde dans de nombreuses landes de 
l'étage montagnard, mais descend à moins de 500 
mètres en un certain nombre de points; par contre, 
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Vaccinium uliginosum ne se retrouve que dans 
étage subalpin, donc en dehors des landes propre- 
ment atlantiques (mais Erica tetralix qui monte très 
haut peut coexister avec lui). 


Il y a enfin un fort contingent d'espèces méridio- 
nales; nous allons nous étendre sur cet aspect. 


QUELQUES CARACTÈRES ORIGINAUX 


L'une des grandes originalités des landes ibéro- 
atlantiques réside dans les indiscutables affinités 
méridionales de beaucoup d’entre elles, aussi bien 
en ce qui concerne la flore que la végétation. 


Plusieurs espèces méditerranéennes sont présentes 
dans certains types de landes, surtout dans les par- 
ties inférieures; c’est le cas de Daphne gnidium, 
Osyris alba, Cistus salvifolius, Smilax aspera, et 
même Lavandula stoechas près du littoral du sous- 
secteur galicien. 


Diverses plantes atlantiques des landes sont très 
voisines de méditerranéennes. Par.exemple, Genista 
hispanica type est méditerranéen, la sous-espèce occi- 
dentalis est une endémique cantabrique; Lithodora 
diffusa est très voisin du méditerranéen L. fruticosa. 


On sait que plusieurs des bonnes espèces atlanti- 
ques de France et des Iles britanniques possèdent 
une aire méditerranéenne qui est loin d'être négli- 
geable. Par exemple, Erica cinerea arrive en France 
près de Narbonne et de Béziers et, au-delà des 
limites ibéro-atlantiques, abonde dans le Leôn dans 
des garrigues où la sécheresse estivale est très pro- 
noncée, parmi une flore typiquement méditerranéen- 
ne. Erica ciliaris se retrouve jusqu'aux montagnes 
d’Andalousie et du nord du Maroc. 


Il en est de même pour beaucoup des espèces 
particulières aux landes ibériques: si plusieurs, 
comme Ulex micranthus, Cytisus cantabricus, Thy- 
melaea coridifolia sont d’indiscutables endémiques, 
confinées ou à peu près dans les limites du domaine, 


la plupart possèdent une aire qui s’étend plus ou 
moins loin vers le centre et le sud de la péninsule 
ibérique. C’est le cas, par exemple, de Genista tria- 
canthos, Erica umbellata, Cistus psilosepalus. 


Si l’on va au-delà des limites ibéro-atlantiques, il 
est particulièrement intéressant de noter l'existence 
d’une série d'éléments intermédiaires entre l’atlanti- 
que et le méditerranéen. Par exemple, chez les Cis- 
tacées, Halimium occidentale est une espèce atlan- 
tique qui s'étend au Portugal jusqu'à l’Alemtejo, 
tandis que l’espèce voisine H. ocymoides est une 
méditerranéenne qui pénètre légèrement dans le sous- 
secteur galicien; Cistus psilosepalus et Tuberaria glo- 
bulariaefolia ont les deux aires à peu près équiva- 
lentes. Puis on trouve une série d’espèces localisées 
à telle ou telle partie du Portugal ou communes au 
sud-ouest de la péninsule ibérique et au nord-ouest 
du Maroc. Il en est de même chez les Genistées et 
dans plusieurs genres de familles diverses. 


Ces interpénétrations entre flore atlantique et flore 
méditerranéenne occidentale dans le sud-ouest ibé- 
rique suggèrent que cette région a constitué un 
centre de différenciation important pour les deux 
catégories, et tout spécialement pour les principales 
caractéristiques de ces formations héliophiles que 
sont les landes atlantiques. Il ne faut pas oublier 
qu’il y a eu là, tout au long des glaciations quater- 
naires, une zone refuge d’une importance particu- 
lière. En outre, la structure xérophytique de divers 
Ulex et Erica des landes atlantiques est assurément 
un reflet de leur origine commune avec des espèces 
méditerranéennes. 


Dans le domaine de la végétation, certains grou- 
pements font indiscutablement transition avec des 
groupements méditerranéens. C’est le cas des landes 
des zones inférieures du sud de la Galice que BELLOT 
RODRIGUEZ (1966) rattache à l'alliance du Cistion 
hirsuti, alors que dans les parties méditerranéennes 
de l'intérieur de cette province, diverses atlantiques 
pénètrent dans des groupements dominés par Cistus 
ladaniferus où Lavandula stoechas subsp. pedun- 
culata. 


- Il convient surtout de mettre l'accent sur un grou- 
pement beaucoup plus original que l’on rencontre 
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en de nombreux points de l’intérieur de la Galice 
et des Asturies occidentales, parfois même jusqu’au 
voisinage du littoral, mais qui présente son dévelop- 
pement optimal en altitude. Il s’étend en outre lar- 
gement, au-delà des limites atlantiques, au long des 
montagnes, vers l’intérieur de la péninsule. Il se 
rencontre sur des sols peu évolués, voire presque 
squelettiques. Ses principales caractéristiques sont 
Erica umbellata, Erica australis, Chamespartium tri- 
dentatum, Halimium occidentale; quelques espèces 
thermophiles ou sensibles à la gelée qui les accom- 
pagnent à basse altitude disparaissent rapidement, 
tandis que d’autres, comme Cytisus multiflorus où 
la très belle Polygalacée Brachytropis microphylla 
deviennent abondantes. Ce groupement, encore riche 
en subatlantiques, a une nette tendance continentale. 
Il est significatif, quand on se dirige vers l’est au 
long des montagnes cantabriques, de le voir se raré- 
fier progressivement, puis disparaître sur le versant 
nord, alors qu’il continue à occuper de vastes espaces 
sur le versant sud, jusqu’au-delà des Picos de Eu- 
ropa. 


Son optimum se situe à la limite des influences 
atlantiques, méditerranéennes et continentales; son 
caractère marqué de xérophilie (1), la tolérance à 
la gelée de la plupart de ses constituants au niveau 
de crêtes rarement enneigées, sa persistance sous le 
ciel lumineux et avec la sécheresse estivale marquée 
du versant méridional, l’éloignent assez des landes 
atlantiques typiques, mais il reste lié à des précipi- 
tations totales élevées. 


L'existence de ce type de lande constitue l’un des 
principaux arguments des auteurs qui étendent jus- 
qu'aux monts du Len le secteur ibéro-atlantique. 
Cependant, au fur et à mesure qu’on s'éloigne des 
limites atlantiques, il s’enrichit en espèces ibériques 
continentales et méditerranéennes. Du point de vue 


dynamique, ces landes peuvent être rattachées en 


(1) Trois des principales espèces du groupement existent en 
France, Halimium occidentale (Helianthemum alyssoides), Hali- 
mium umbellatum, Sesamoïdes canescens, et l'on sait combien 
est stricte leur inféodation à des substrats particulièrement 
secs. 


général à la série du chêne tauzin Quercus pyrenaica. 
Nous avons consacré antérieurement une étude à cet 
arbre, dont le double caractère atlantique et ibéro- 
montagnard mérite d’être souligné. 


Un trait original du sous-secteur cantabrique est 
l'existence de landes calcicoles. Elles sont dominées 
par Erica vagans et Genista hispanica subsp. occi- 
dentalis, accompagnés de plusieurs espèces classiques 
de landes qui supportent très bien le calcaire, comme 
Lithodora diffusa, Scilla verna, Potentilla montana, 
auxquelles bien d’autres se joignent, dès que le sol 
s’acidifie. Seseli cantabricum, endémique cantabrique 
calcicole, s'y rencontre fréquemment, Helictotrichon 
filifolium subsp. cantabricum plus rarement. Daphne 
cneorum abonde dans un type très curieux, à l’est 
de la province de Santander. 


Ces landes calcicoles existent du bord de la mer 
au sommet de l'étage montagnard. A basse altitude, 
diverses espèces méditerranéennes peuvent s’y mêler, 
comme Osyris alba, Dorycnium suffruticosum. Dans 
les zones rocailleuses de l’étage montagnard, s’ajoute 
ou se substitue Genista hystrix subsp. legionensis. Ce 
genêt qui affectionne les zones rocheuses forme 
cependant en plusieurs points de véritables landes. 
On peut ajouter aux espèces citées Thymelaea ruizit, 
plante surtout répandue sur le versant méridional. 


Une autre particularité du secteur ibéro-atlantique 
est l'importance de la vie pastorale. Comme dans le 
reste du domaine atlantique, l'extension de la lande 
est en effet en rapport avec l’action de l'homme. 
Mais ici létrépage, l’usage du feu qui se pratiquent 
depuis des temps immémoriaux, quoique en régres- 
sion, concernent encore, surtout dans les parties 
montagneuses, d'immenses étendues. Du fait de la 
grande humidité du climat, la reconstitution des 
landes est en général rapide après le passage du feu. 
En montagne, une espèce caractéristique de celui-ci 
est Luzula lactea. 


Si la plus grande partie des landes sont d’origine 
anthropique dans ces contrées du nord-ouest de la 
péninsule ibérique si favorables au développement 
de la forêt, il n’est pas douteux que de véritables 
landes climaciques existent en de nombreux endroits. 
C’est le cas sur le littoral, particulièrement au niveau 
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de ces grandioses paysages balayés par les vents 
que l’on rencontre en tant de points où de véritables 
montagnes viennent plonger dans l'Océan. En cer- 
tains endroits, comme près du Cap Ortegal, au nord 
de la Galice, la lande est vraiment à la limite de 
ses conditions d'existence et des plantes comme 
Erica mackaïana et Ulex europaeus subsp. latebrac- 
teatus ne subsistent que dans la mesure où les 
rameaux, desséchés par le vent et les embruns, pro- 
tègent le reste de la touffe qui prend un aspect tout 
à fait dissymétrique. 

De même, certaines landes à Erica umbellata, 
Erica australis, Chamaespartium tridentatum consti- 
tuent certainement le climax au niveau de crêtes 
exposées des Asturies occidentales, et en tout cas 
le paraclimax sur des espaces importants. 


Nous avons parlé plus haut de ces landes de 
transition à tendance continentale. Mais on pourrait 
aussi s'interroger sur le caractère atlantique des 
landes que l’on rencontre jusqu'au sommet de l'étage 
montagnard. En effet, si des espèces thermophiles 
comme Erica ciliaris disparaissent plus ou moins 
rapidement, des atlantiques à caractère aussi poussé 
que Ulex galli, Daboecia cantabrica, Lithodora dif- 
fusa, Agrostis setacea atteignent même la base de 
l'étage subalpin. Les importantes précipitations du- 
rant la saison de végétation, la longue persistance 
des brouillards sont éminemment favorables à ces 
espèces. Le facteur limitant est le froid hivernal. 
Mais les abondantes chutes de neige constituent une 
couche protectrice efficace leur permettant de résis- 
ter à la gelée. Du reste, lorsqu'on examine les lieux 
au printemps, on s'aperçoit que les espèces les plus 
atlantiques sont absentes des surfaces précocement 
déneigées. 


Ajoutons que certains niveaux de l’étages monta- 
gnard se trouvent baignés dans une humidité quasi 
perpétuelle, du fait du brouillard qui les enveloppe. 
Il en résulte que l'on trouve parfois des espèces 
hygrophiles sur des pentes rocheuses seulement cou- 
vertes d’une mince couche d’humus. Erica tetralix se 
rencontre couramment ainsi; il nous est même arrivé 
de trouver Narthecium ossifragum au niveau de 
fentes de rochers, en dehors de tout suintement. 


QUELQUES AUTRES ASPECTS 
DE LA DIVERSITÉ 


Nos observations sur la richesse floristique, sur 
les landes montagnardes, les landes calcicoles, et 
celles de transition vers l’Ibérie méditerranéenne ou 
continentale nous ont déjà donné une idée de la 
grande diversité des landes ibéro-atlantiques. Nous 
nous contenterons donc de donner quelques indica- 
tions complémentaires. 


La variété est en effet considérable, du littoral à 
la montagne, selon la nature du terrain, l'humidité, 
l'épaisseur du sol, l'exposition, la durée de l’enneige- 
ment en montagne, l'ancienneté du déboisement, 
l'importance du pâturage, etc. Voyons quelques as- 
pects particulier de cette diversité. 


Les landes humides du sous-secteur cantabrique 
sont très voisines de celles du sud-ouest de la France, 
avec Erica tetralix, Genista anglica, Narcissus bulbo- 
codium et, dans les parties dégagées ou au long de 
couloirs, diverses espèces de lieux tourbeux, comme 
Narthecium ossifragum. Certaines espèces, comme 
Lobelia urens, ne montent pas très haut; d’autres au 
contraire, comme Juncus squarrosus sont surtout en 
altitude. Erica lusitanica et Erica erigena w'y parti- 
cipent que localement. 


Par contre, en Galice, leur enrichissement est très 
net, avec par exemple Genista berberidea, Carex 
durieui, Arnica montana subsp. atlantica, Euphorbia 
uliginosa. En outre, dans les provinces de Lugo et 
de La Corogne, il y a de très belles formations domi- 
nées par Erica erigena, dans lesquelles Myrica gale 
et Erica mackaiana tiennent en général un rôle 
important. 


Au niveau du littoral, à la limite des embruns, 
Leucanthemum vulgare subsp. crassifolium se mêle 
souvent à la lande, surtout dans la partie cantabrique 
où Erica vagans domine souvent et où les méditer- 
ranéennes sont nombreuses. Dans le sous-secteur 
galicien, aux espèces citées plus haut à basse altitude, 
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on peut ajouter Reseda media. L’élégant Centaurium 
scilloides est parfois très abondant dans les landes 
sèches et mésophiles. 


Les formations de grands genêts que l’on ren- 
contre sur les sols profonds aux stades pré- ou post- 
forestiers sont également variées. °Genista florida 
occupe de vastes espaces dans diverses parties mon- 
tagneuses, Erica arborea affectionne aussi les lisières. 
En outre, divers genêts envahissent rapidement les 
cultures abandonnées. En Galice, jusqu’à une période 
très récente, leur installation était favorisée par 
lhomme sur de grandes étendues; la pratique de 
l’'écobuage permettait ensuite de cultiver le terrain 
qui, après la récolte, était à nouveau abandonné aux 
genêts. Cytisus striatus était le plus couramment uti- 


lisé. Ce mode de culture existe encore, mais sa 
régression est rapide. 

Les variations dans la composition des landes 
ibéro-atlantiques sont donc considérables, mais il 
reste beaucoup à faire pour classer les différents 
types. Nous renvoyons aux remarques que nous 
avons faites à ce sujet en 1973 (1). Il est incontes- 
table que leur richesse et leur variété sont de loin 
supérieures à celles des landes armoricaines et bri- 
tanniques et c’est certainement là-bas que se trou- 
vent les réponses à de nombreux problèmes. 


() On trouvera les principales références bibliographiques 
sur les landes ibéro-atlantiques dans la note suivante : DUPONT 
(P), 1973. — Les limites altitudinales des landes atlantiques 
dans les montagnes cantabriques (Nord de l'Espagne), Col- 
loques phytosociologiques, WI, Les landes: 41-58, Lille, 1973. 


be (RCE LENS 
éfbuiin( 1542 


Éabtp Û 

néant) ERA. Graf 
EUR EU LE F 
ot LS er essesoque 


+ HR 


een fiST 


SI 
= pote 


Er rio 


get po sup pers TA SET Eat 
“ing éibate xu8 ébuotord los 

et CSD nav momie 

rue ent bau nb ArheRS Sr S 

Lasnéiailéæns jets aeaasufie} senectus 

aanonrhique: tnéseisi 

sbriaséi ape 


M oups Shi ë 
aérilue 2 
spnobasdi 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 413-420. 


FAUNA OF HEATHLANDS IN THE UNITED KINGDOM 


by O.W. HEAL 


INTRODUCTION 


In 1926, O. W. RicHARDS, after a survey of fauna 
of heathlands in Surrey, concluded that ‘It would be 
premature to make any generalisations about heath 
animals’ (RicHARDS, 1926). The situation has not 
changed markedly in the subsequent 50 years. 
Research on heath and heather moorland has con- 
centrated on selected taxonomic groups or on in- 
tensive studies of a few sites and there has been a 
considerable increase in understanding of the ecology 
of particular species and in the structure and function 
of particular ecosystems. Most of the invertebrate 
research has been focussed on two distinct areas: 
Dorset heaths, and heather moor at Moor House 
in the north Pennines. The selection of sites is 
probably not accidental, but recognises the main 
trend in heathland conditions in Britain, from the 
relatively warm, dry lowland sites on nutrient-poor 
mineral soils to the cool, wet upland sites on deep 
peat. There is considerable variation in plant species 
composition and structure and the main common 
feature is the dominance of Calluna vulgaris. The 
present paper, therefore, examines the faunal re- 
search on the two main types of heathland, termed 
here lowland heaths and upland moors, correspond- 
ing with the general descriptions given by GIMIN- 
GHAM, CHAPMAN and WEBB in this symposium. 

The invertebrate research has concentrated on a 
few sites, and it is apparent from the research that 
vegetation, climate, soil conditions and management 
are important factors influencing the species com- 


position, abundance and biology of the fauna. How- 
ever, in the absence of more extensive research it 
remains an untested hypothesis that the observations 
from the selected sites have general application 
within the lowland heaths and upland moors. 


THE ABUNDANCE 
OF INVERTEBRATE SPECIES 
ON HEATHLANDS 


In the early study of heathland, RicHarps (1926) 
collected invertebrates from a variety of plant com- 
munities, some of which were successions resulting 
from burning and felling, over a four-year period. 
He recognised a distinct animal community associat- 
ed with dry Calluna and Erica heath which he con- 
sidered to be mainly controlled by the plant rather 
than by any special edaphic conditions. . Nearly 
200 species, mainly insects, were listed from Cal- 
lunetum, including older stages, and from insects 
visiting flowers. At Moor House, an approximately 
comparable study of invertebrates over a five-year 
period, also produced a list of nearly 200 species 
from Calluna moorland on blanket peat (NELSON, 
1971). 

Detailed comparisons of the species recorded by 
RicHARDs and NELSON are dangerous because of 
changes in nomenclature and differences in sampling 
methods. However one very marked feature is 
apparent, Diptera dominate the insect fauna of 


414 O.W. HEAL 


Moor House representing about 70 per cent of the 
recorded species on Calluna moor, compared with 
a representation of about 10 per cent in the species 
list from the lowland dry heath. On the lowland 
heath, Lepidoptera, Coleoptera and Hymenoptera 
are much more strongly represented than they are 
at Moor House. This contrast in composition of the 
two faunas, as indicated by COULSON and WHITTA- 
KER (1978), probably reflects a combination of fact- 
ors including the more severe climate, and the more 
limited range of habitats and vegetation, especially 
flowering plants, at Moor House, while the wet peat 
probably provides reasonable conditions for larval 
Diptera. 


Too much significance should not be attached to 
the marked lack of Diptera recorded by DELANY 
(1956) in his survey of mesofauna and microfauna 
of pioneer heaths in south-west England. The small 
number of species probably reflects mainly the 
limitations of hand-sorting and Tullgren extraction 
techniques which were used. 


The major difference between the invertebrate 
faunas of Moor House and the Surrey heaths is 
corroborated by a small comparative study of the 
invertebrate herbivores of Calluna at Moor House 
and in Dorset, referred to by COULSON and WHITTA- 
KER (1978). In samples of Calluna shoots, Psyllidae, 
Acarina and Thysanoptera were abundant at Moor 
House in contrast with Thysanoptera, heather beetle 
(Lochmaea suturalis Thomson), Acarina and Lepid- 
optera larvae in Dorset. The absence from Moor 
House of the heather beetle, which is a major herbi- 
vore of many grouse moors and lowland heaths, is 
very marked. 


Similarly the early study by DIivEr and DIvER 
(1933), on the Orthoptera of a peninsula in Dorset, 
recorded 9 species from a range of habitats. Up to 
5 species were present where heather was mixed 
with other vegetation, but none was recorded on 
pure heather. In contrast only one species of Ortho- 
ptera was recorded from a wide range of habitats 
at Moor House (CouLsoN and WHiTTAKER, 1978). 


There is a general impression of paucity of in- 
vertebrates on heather dominated sites. Although 


the surveys of RicHARDS (1926) and NELSON (1971) 
indicate similar numbers of species, it is probable 
that the fauna of the upland moors is more limited 
than that of lowland heaths, the trend being obscur- 
ed by the more intensive sampling and wider range 
of methods used by NELSON. The current survey 
of invertebrates, by J.C. Courson and colleagues 
from Durham University, on nearly 50 moorland 
sites in northern England (see STANDEN, this volume) 
should clarify the pattern of species composition and 
abundance in relation to various environmental fact- 
ors and provide the first extensive information of 
this type. The data from the northern survey should 
also provide data for comparison with the extensive 
studies on ants by M. V. BRIAN, and on spiders by 
P. MERRITT, on the heaths in southern England. 


HABITAT HETEROGENEITY IN SPACE 
AND TIME 


Both RicnArps (1926) and CrAGG (1961), the 
latter in his review of the ecology of animals at 
Moor House, have emphasised the importance of 
the heterogeneity or mosaic of habitats in determin- 
ing the diversity, composition and abundance of the 
fauna. There are a number of examples of the 
influence of spatial variation in vegetation and micro- 
climate on the distribution of fauna, but the work 
of BRIAN and his colleagues on ants in southern 
heaths, summarised in BRIAN er al. (1976), is a good 
example. Ants were sampled in 1961, only two 
years after a severe burn, and results were compared 
with those from a similar sampling in 1971. In the 
10-year period the proportion of bare ground had 
decreased from 36 to 6 per cent and there were 
marked changes in vegetation, the frequency of 
Calluna having increased from 10 to 54 per cent. 
Despite the burn, the species composition of the ants 
did not change, indicating that burning did not 
eliminate species. The population size, reflected in 
the frequency of recording of species on baits, in- 
creased as the vegetation re-developed, but the 
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(as deviations from the mean) of a principal component 
analysis of habitat factors for 1961 and 1971. La, Lasius 
alienus; Tic, Tetramorium caespitum; Ff, Formica fusca; 
Ln, Lasius niger; Msa, Myrmica sabuleti; Msc, M. sca- 
brinodis; No. no ants. (From Brian ef al, 1976). 


habitat characteristics of each species were very 
similar in the two sample years (Figure 1). The 
habitat variation was defined by principal compon- 
ents analysis of 13 habitat variables and the 3 main 
components in Figure 1 represent I, dry heaths with 
bare, warm soil, II, dry grass heaths with well- 
covered, cool soil, III, scrub with moist, organic, 
cold soil. The species distribution, however, is far 
from static both in time and space. Thus there was 
a marked increase in frequency of occurrence of 
Tetramorium caespitum L. over the 10 years and a 
decrease of Lasius alienus Forster. These two species 
occupy very similar habitats (Figure 1) and are only 
separated on the fourth component axis which is 
not shown. It appears that ‘the virtual coexistence 
of the species depends on the instability of the 
habitat which fluctuates between a state favouring 
one and a state favouring the other species’ (BRIAN 
et al., 1976). 


That there is no increase in the number of species 
of ant as the vegetation develops after burning is, 


from other studies which showed that the total 
number of arthropod and oribatid mite species, in 
litter and soil, approximately doubled in 10 years 
after burning of heath in Dorset (CHAPMAN and 
Wes8, 1978). Although insulation by the litter pre- 
vents the development of lethal temperatures during 
a fire, subsequent drying and erosion of litter pro- 
bably causes death among soil arthropods. The 
population of oribatids increases from about 4,000 
m-? just after burning to about 16,000 m=? eight 
years later, after which the canopy is closed and 
numbers of species and individuals stabilises. 


The contrast between ants and mites in the 
change in species after burning may be apparent 
rather than real. It is possible that a full comple- 
ment of mite species is present after burning, but 
some species are not recorded in extraction from 
cores because of the reduced population density. 
The bait technique used for ants may be more 
efficient in sampling low density populations. This 
explanation would take into account the more limited 
dispersal abilities of mites. 


HABITAT ISOLATION 


Changes in the composition of the fauna occur 
over time, possibly related to undetectable variations 
in environmental conditions or to interaction be- 
tween species. These subtle changes contrast with 
the marked effect of burning of heather which pro- 
duces a reduction in both species and structural 
diversity of the vegetation. It is probable, though 
not proven, that such changes in vegetation will 
reduce the diversity of fauna when there is repeated 
burning with a short rotation time. Redevelopment 
of populations will depend on the survival of small 
numbers of individuals and species in unburned or 
lightiy burned pockets and, therefore, is affected by 
the intensity of the fire. Recolonisation from outside 
the burned area will depend on the dispersal char- 
acteristics of the invertebrate, as emphasised by 
RicHARDS (1926), and on the degree of isolation of 
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the burned area from other heaths. The effect of 
isolation was shown by MookE (1962) who examin- 
ed the distribution of pairs of indicator species of 
plants and animals in the Dorset heaths. One 
member of the pair (a) was virtually confined to 
heathland in Dorset, the other (b) was common in 
a variety of habitats in the area. Two pairs of in- 
vertebrates were included, the Odonata (a) Ceria- 
grion tenellum (Villers) and (b) Pyrrhosoma nym- 
phula (Sulzer), and the Lepidoptera (a) Pheleius 
argus (L.) and (b) Eumenis semele (L.). Despite 
the obvious flight capacity of these insects, areas of 
heath that were more than about 5 km from major 
blocks of heathland did not contain the habitat 
specific species (a) although the more generally 
distributed species (b) were present. 


Increasing fragmentation and isolation of areas of 
heath thus reduces the characteristic heathland fauna 
even though, in other respects, the habitat is not 
detectably different from main blocks of heath. 
Fragmentation has resulted from various changes 
in land use (see WEB, this volume) and most of 
the heathland fauna does not survive agricultural 
and urban development. In contrast forest rides do 
retain species when heaths are forested and some 
redevelopment of heath fauna can occur after clear 
felling. Although MoorE (1962) has shown the im- 
pact of isolation and land use on heathland species, 
through analysis of indicator species, it is possible 
that heathland invertebrates may be less affected by 
such changes than are the fauna of other habitats. 
This is because the maintenance of heather through 
repeated burning probably favours species with 7 
rather than K characteristics (MACARTHUR and 
Wicson, 1967), and thus predisposes them to with- 
stand a considerable degree of disturbance and 
isolation and have good recolonisation ability. 


STRUCTURE AND BIOLOGY 
OF THE INVERTEBRATE COMMUNITY 


RicHarps (1926) emphasised the importance of 
the food chain, with its basis in the plant, in de- 


termining the succession and composition of animal 
communities in heaths. He also stressed the effect 
of different ‘edaphic needs’ including a requirement 
for moist micro-habitats under moss or leaf litter. 
The importance of feeding relationships and edaphic 
conditions, and of climate, in determining the 
structure and biology of the invertebrate community 
have been clarified in the detailed, long-term, fauna 
studies at Moor House. These studies were initiated 
and guided by J.B. CRAGG when the area was 
declared a National Nature Reserve in 1951 (CRAGG, 
1961) and subsequently developed by CouLsoN and 
WHiTTAKER (1978). In particular, the comparison 
of the fauna of different major plant-soil habitats 
or ecosystems has been a major feature of the 
research at Moor House. 


The greatest contrast of habitats is between the 
Calluna dominated blanket bog, on acid, water- 
logged, nutrient-poor peat, and the Agrostis-Festuca 
grassland on well-drained, nutrient-rich mineral soil 
over limestone. The invertebrate faunas of these two 
systems both contain about 350 species if both 
above- and below-ground animals are considered. 
The similarity of numbers is, at first sight, surprising, 
but it probably reflects the complementary effect of 
a number of factors. Thus although the heather 
moor is poor in higher plant species, it is rich, 
relative to the grassland, in liverworts and lichens, 
providing a potential variety of food sources and 
micro-habitats. The vegetation on the moor is much 
taller and structurally diverse than that of the grass- 
land which is closely cropped by sheep. The greater 
structural diversity of the moor probably provides 
a greater range of faunal micro-habitats, for example 
25 species of spiders were recorded on the moor 
compared with 7 on the grazed grassland. However 
when sheep were excluded from the grassland the 
increase in height of vegetation, and loss of some 
flowering plants, was associated with a doubling in 
number of spider species and an increase in total 
number of arthropods (CHERRETT, 1964). 


The soil conditions on the moor are more extreme 
than those on the grassland, including a restriction 
of the fauna to the upper few centimetres of the 
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peat. Although some groups of fauna are better 
represented on one or other of the habitats, there 
is a slightly larger number of species of soil fauna 
found on the grassland. The resulting pattern of 
species in the two habitats (Table 1) is a slight 
shift in number of species from above-ground in the 
moor to below-ground in the grassland. 


TABLE 1 


The number of aerial, surface and soil invertebrates in 
heather moorland and limestone grassland at Moor 
House, expressed as the percentage of the total number 
of species in each ecosystem 
(from RAWES and HEAL, 1978) 


Heather Limestone 

moor grassland 
Aerial 54 51 
Surface 15 12 
Soil 31 37 


The catalogue of numbers of species in different 
habitats does not indicate the similarity or difference 
in the structure and functioning of the animal com- 
munity of different habitats. The degree of depend- 
ence of a species on a habitat is strongly influenced 
by its feeding behaviour. For example on the 
mosaic of habitats on Pennine moorland, carnivores 
are much less restricted to particular vegetation types 
than are herbivores. Thus, of the 36 invertebrate 
species which are found only on the Calluna moor, 
33 per cent were carnivores, while of the 63 species 
found on 8 different vegetation types, 56 per cent 
were carnivores (COULSON and WHITTAKER, 1978). 


Although the numbers of predators on the Calluna 
moor are within the range recorded in more fertile 
sites, the density of spiders being 133-155 per m? 
(CHERRETT, 1964), evidence indicates that they con- 
sume only a very small proportion of the production 
of non-predatory invertebrates. Tipulids are one of 
the most abundant insects of the moor and they 
constitute one of the main foods of the orb-web 
spiders, and also of meadow pipits (Anthus pratense 
(L.)). However, it is calculated that less than one 
per cent of the emergent adults are consumed by 
predators (CouLsoN and WuHiTTAKER, 1968). The 


emergence of tipulids occurs over a period of a few 
days and it is possible that the markedly seasonal 
pattern of availability of prey limits predation to 
a low level. As NELSON (1971) commented ‘For 
most of the year insects on the Calluna moor were 
inconspicuous. Then almost unbelievable numbers 
of Tipula subnodicornis and Platyptera borealis and 
several moths, notably Entephria caesiata, appeared 
to shatter this illusion” The synchronisation of 
emergence and large numbers of a few species may 
be characteristic of upland rather than lowland con- 
ditions, possibly accounting for the consumption of 
insects by red grouse at Moor House but not in a 
lowland grouse moor, the grouse opportunistically 
feeding on an abundant short-term supply of nu- 
trient-rich material (BUTTERFIELD and COULSON, 
1975). 


There is considerable evidence for a reduction in 
predation and parasitism as altitude increases. This 
results in a tendency towards a reduction in density- 
dependent regulation and increasing importance of 
climatic factors. Long-term population data are 
available for only a few species but there are indica- 
tions that populations of lowland species which are 
at the edge of their range at Moor House are not 
well regulated, with frequent local extinctions and 
marked fluctuations in numbers. In contrast species 
which are adapted to the upland conditions show a 
more regulated pattern of population change (CouL- 
SON and WHITTAKER, 1978). 


Climatic gradients are generally recognised to 
cause variation in life cycles and other biological 
features such as body and wing size, and colour 
(CouLson and WHiTTAKER, 1978), but the psyllid 
Strophingia ericae shows the particular complexity of 
the effect of climate (HoDKINsON, 1973; PARKINSON 
and WHITTAKER, 1975). In altitudinal transects in 
Calluna moor there is a transition from lowland po- 
pulations of Strophingia which produce one genera- 
tion per year to more upland populations with one 
generation per two years. The transition between the 
two races occurs abruptly, even within a continuous 
stand of Calluna, and the two populations are di- 
stinct in morphology as well as in rate of develop- 
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ment. The question of interbreeding and overlap of 
the physiologically distinct races remains unanswered. 

The reduction in the growth rates of fauna in the 
upland moor, compared with lowland heaths, is 
apparent in many faunal groups, and also in primary 
production. Therefore it is possible that the pro- 
portion of primary production which is consumed by 
herbivores and decomposer fauna is not markedly 
affected by climate. Data are not available to make 
the comparison, but on the blanket bog at Moor 
House (CouLson and WHITTAKER, 1978) only about 
4.5 per cent of primary production (12,350 kJ m-? 
yr=1) is assimilated by the fauna. Production by 
herbivores and decomposers (140 kJ m2? yr-1) is 
only one per cent of primary production and about 
15 per cent of faunal production is assimilated by 
predators which have an annual production of 8 kJ 
m-? yr-!, equivalent to less than 0.5 g m_? yr-.. 
Faunal consumption and production by herbivores, 
and hence by carnivores, is probably lower on 
heather dominated vegetation than in other eco- 
systems because of the low nutrient content and 
digestibility of the live and dead vegetation. There 
is no evidence that fauna on bog habitats have lower 
nutrient concentrations than those from mineral-rich 
systems and it is probable that physiological or 
behavioral adaptations allow either the selective re- 
tention of nutrients or the selection of nutrient-rich 
foods. 


DISCUSSION 


From the results discussed so far it is obvious that 
fauna research on heath and heather moorlands has 
concentrated on the particular rather than the gene- 
ral. The detailed studies, based almost entirely on 
the lowland Dorset heaths and on upland moors at 
Moor House, provide an insight into the faunal 
characteristics which may occur more widely. As in 
all faunal research, the effort required for extensive 
studies is large, because of the large numbers of 
species involved and the range of taxonomic ex- 


pertise and sampling techniques required. However 
it is possible that some of the approaches to vegeta- 
tion survey, and information collected in these sur- 
veys, can be modified to assist in faunal survey, 
and to provide more general understanding of the 
factors controlling the distribution and abundance 
of fauna. 


Recent research has provided a rapid method of 
defining the main variations in the physiographic, 
climatic, geological and land use features of the land 
over large areas. The approach is through multi- 
variate analysis of attributes or variables measured 
from existing maps, with the national grid providing 
the sample units. The analysis determines the main 
gradients of environmental variation and dissects 
these to provide a hierarchical series of what may be 
conveniently described as land classes (BUNCE, Mor- 
RELL and STEL, 1975; BUNCE and SMITH, 1978). 
A current classification of 1 km squares by this 
method shows the main variations in land in Britain 
(R. G.H. BuNCE, personal communication). The 
distribution of plants and animals is determined, to 
a large extent, by environmental factors incorporated 
into, or correlated with, the land classes. Thus the 
land classes provide a convenient method of stratify- 
ing sampling over an area, and a limited field effort 
can provide good estimates of the amount and 
distribution of communities or species. For example, 
the distribution of Calluna shown in Figure 2 is 
derived from a field vegetation survey of randomly 
selected squares in each of 32 land classes. The area 
of Calluna in the United Kingdom is estimated by 
this method to be 14,700 km?, compared with in- 
dependent estimates from other sources of 14,800 
km?. The correlation of occurrence of Calluna with 
particular land classes or features provides indica- 
tions of the relevant factors determining the distribu- 
tion of the species. 


Although the research effort involved in faunal 
surveys should not be underestimated, the approach 
of sampling predetermined environmental gradients, 
the distribution of which is known, allows efficient 
use to be made of the information collected. Faunal 
surveys can also make use of the relative ease with 
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Fic. 2. — Predicted distribution of Caluna vulgaris in Britain (R.G.H. BUNCE, personal 
communication). 
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which vegetation, soil and land-use data can be col- 
lected. Given a conscious effort to determine the 
relationships between faunal and environmental char- 
acteristics, particularly soil conditions, plant com- 
munity composition and physical structure, the 
subsequent measurement of selected environmental 
features should allow realistic estimates to be miade 
of the fauna of particular sites of interest. Such an 
approach builds on the research on factors affecting 
the distribution and abundance of fauna discussed 
carlier, and provides a means of assessing the 
changes in fauna which are likely to result from 
changes in land use or management. 
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THE EFFICIENCY OF THE DIETRICK VACUUM SAMPLER (D-VAC) 
FOR INVERTEBRATE POPULATION STUDIES 
IN DIFFERENT TYPES OF GRASSLAND 


by Eric DUFFEY 


Institute of Terrestrial Ecology, Monks Wood Experimental Station, 
Abbots Ripton, Huntingdon, Cambridgeshire, UK. 


INTRODUCTION 


Comparative studies of invertebrate faunas in 
different habitats have always been difficult because 
of the imperfections in the available sampling techni- 
ques. Nevertheless the levels of efficiency and 
whether or not they change under different environ- 
mental conditions are still poorly understood even 
for the most widely used methods such as the pit- 
fall trap and sweep-net. Hand-collecting in a unit 
area probably provides the most information on 
individual species because the exact location of each 
specimen can be noted and high levels of efficiency 
can be obtained by using Tullgren funnels which are 
designed for extracting the fauna of grass turves or 
leaf litter by applying a heat gradient (MACFADYEN, 
1963). The main disadvantage of this method is 
that each sample is relatively small and several days 
treatment are necessary before the results become 
available. All these sampling techniques seem to 
vary in effectiveness in relation to different in- 
vertebrate groups and more work is needed to estab- 
lish whether there are constant differences in be- 
haviour which can be used to improve the quality 
of field results. 


THE VACUUM SAMPLER. 


During the last twenty years various types of 
suction apparatus have been developed which draw 
invertebrates into a tube by means of a strong draft 
of air. A net or perforated container retains the 
catch either at the mounth of the tube or at the 
inner end. These methods have been reviewed by 
Sourawoop (1978) who includes the Dietrick 
vacuum sampler (DIETRICK, 1961), generally known 
as the “D-vac”. Because it is easy to use and can 
take many samples in a short time it is now widely 
used by invertebrate ecologists although few have 
first studied its behaviour and efficiency under dif- 
ferent environmental conditions. The diameter of 
the nozzle opening can be varied according to choice 
and for the work described in this paper a size of 
33 cm was used. The hose, which is about 1.5 m 
in length and slightly smaller in diameter than the 
nozzle end, is attached to an enclosed fan driven by 
a small 2-stroke engine; the whole unit is supported 
on a frame carried on the back of the operator 
Figure 1). 

After starting the engine the D-vac is operated 
by placing the nozzle firmly on the ground and hold- 
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ing it in position for a fixed period (Figure 1), 
usually about 10 seconds. The operator then moves 
on a few paces before repeating the procedure. 
Twelve samples cover just over 1 m? (1063.6 cm2). 


Several factors might influence the effectiveness of 
the stream of air in drawing invertebrate animals 
out of the vegetation into the nylon net. SouTH- 
wWooD (1978) comments that air speed within the 
hose is directly related to the efficiency of the ap- 
paratus. In comparison with other models he thinks 
that the D-vac has too low an air speed for maximum 
efficiency. On the other hand the Burkhard suction 
sampler (DurFeY, 1974), which has a narrow mouth- 
piece (19.6 cm?) and high air speed, has been shown 
to damage soft-bodied animals which must travel 
the length of the flexible tube before being caught. 


Fi. 1. — The D-vac suction sampler in use during fieldwork. 


This paper, however, is concerned with environ- 
mental factors which influence the performance of 
the D-vac and there are three which may be im- 
portant in this context. 


(a) The height and structure of the vegetation. 
Efficiency might vary in relation to height, bio- 
mass and density of vegetation. 

(b) Seasonal effects. The population structure (pro- 
portions of immatures and adults) of the species 
present will change during a prolonged sampling 
programme. D-vac efficiency may also be in- 
fluenced by these changes, because different age- 
classes may live in different zone of the vegeta- 
tion. 

(c) Species composition. The fauna will vary accord- 
ing to vegetation type, habitat, management or 
season. Different species have different behaviour 
patterns and this may influence D-vac efficiency. 


Weather conditions may also influence sampling 
efficiency. When the D-vac is used on a cool, wet 
day the result could be different from those obtained 
on a warm dry day from the same vegetation type. 


The extraction efficiencies reported by other 
authors using similar suction-samyling devices con- 
cern mainly insect groups, particularly Diptera and 
Hemiptera. SourHwoon (1978) reviews previous 
work in which different models of suction apparatus 
were used and quotes efficiency levels of 95-100 % 
(Hemiptera, adult Diptera, adult Hymenoptera), 70 
75 % (larval Diptera and Coleoptera), 87 % (Homo- 
ptera), 70-98 % (“most groups on short and me- 
dium (up to 15 cm) length grass but in long grass 
these were lower...”). The results reported in this 
paper deal with variations in D-vac efficiency levels 
due to season, vegetation structure and response of 
different invertebrate groups for which there is little 
information in SourHwoop (1978). 


DESCRIPTION OF SAMPLING SITES. 


Grassland P. 


This was permanent pasture situated in a dry 
valley oirentated north-south. Although it formed 
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part of a golf course “rough” the grass had not been 
grazed or cut since 1973 when first visited and pro- 
bably for a much longer period. The site forms 
part of the commons of Therfeld and Royston and 
this together with fairly steep slopes suggest that it 
has probably never been ploughed. It is rich in 
higher plants with about 30 species being common 
or frequent although the dominant grass is Bromus 
erectus. It has a well-formed litter and humus layer 
including a fairly thick mat of fibrous roots over 
the ground surface. The mean vegetation height at 
leaf level was 14 cm in the summer but there was 
also a high density of flowering stems reaching 
110 cm. The height differences of the sward and 
the vegetation structure were much more variable 
than the other two grasslands. 


Grassland A. 


This grassland was grown from seed sown in April 
1973 on land previously cultivated for cereals. The 
seed mixture consisted of four species, Dactylis glo- 
merata, Festuca arundinacea, Phleum pratense and 
Lolium perenne but at the time of the D-vac trial 
only the first two were common. Both are tough, 
thick-stemmed grasses with coarse broad leaves and 
a loose growth form except in the compact lower 
part of the tussocks. There were four plots, each 
measuring 30 X 30 m. Half the area was grazed 
by sheep during the summer of 1978 while the rest 
was undisturbed during the same period. 

The height of the grazed grass (Ag) was 6-8 cm 
at leaf level with very few flowering stems while 
the height of the ungrazed grass (Au) was 25 cm 
with abundant flowering stems reaching 1 m. 


Grassland B. 


This was also an artificial sward grown from seed 
sown in April 1973. As in grassland A four plots 
30 X 30 were laid out; half the area was grazed by 
sheep (Bg) and half undisturbed (Bu). The seed 
mixture contained five species, Festuca rubra, F. 
ovina, Poa pratensis, Agrostis tenuis and Cynosurus 
cristatus. In 1978 the sward was a fine-leaved turf 
mainly F. rubra and À. tenuis. The height of the 
grass at leaf level was 9 cm in Bu and about 2 cm 
in Bg. Trifolium repens was abundant on the soil 
surface under the turf. 


The litter layer was poor in both A and B grass- 
lands and there was no fibrous root mat as in grass- 
land P. The soil surface was also hard and stony 
in A and B but much more friable and with fewer 
stones in P. The mean dry weights (N = 5) of 
vegetation biomass varied considerably between the 
five grass types with the highest values in P 
(Table 1). 


METHODS 


Twenty randomly selected D-vac samples were 
taken in May and again in August 1978, four each 
from grasslands P, Au, Bu, Ag and Bg. The D-vac 
funnel was held on the ground vegetation for 10 
seconds and after removal, a circular metal turf 
cutter was immediately placed over the sampled 
area. The turf was cut out, placed in a polythene 
bag and taken back to the laboratory, where the 


TABLE 1 
Biomass and vegetation heights of the five grassland types 


Grassland type 


P Au Bu A8 38 
40.421.25 | 27.226.481 | 21.521.69 | 21.2+0.58 | 7.0+1.94 
9.0 7.0 2.0 


Biomass (gm) + S.E. 


Sward height (cm) 14.0 25.0 
(leaf level) 
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residual fauna in each sample was obtained by heat 
treatment in a Tullgren funnel. Each turf sample 
was cut out so that only 1 cm depth of the ground 
surface was taken because the experiment was con- 
cerned with the above-ground fauna. In the per- 
manent grassland (P) this was more difficult to 
achieve because there was a well-formed leaf litter 
and root mat layer in contrast to the A and B grass- 
lands where there was very little litter, no root mat 
and a firm soil surface. 


The turf cutter was slightly smaller in diameter 
(28 cm) than the D-vac funnel (33 cm) but this was 
an advantage because it was easier to ensure that 
the turf was always cut from within the area sampled 
by the D-vac. A correction factor was later applied 
to all the totals of animals in the turf samples in 
order to make them directly comparable with the 
D-vac results. In the following account it is assumed, 
for practical convenience, that the combined figures 
of invertebrates obtained from the D-vac and Tull- 
gren funnel for each turf represents the “total” fauna 
for the sample. 


RESULTS 


COMBINED RESULTS FOR ALL GROUPS IN UNGRAZED 
GRASSLANDS. 


The D-vac is least effective in the permanent 
grassland P and most effective in Bu (Figure 2). 
When the May and August samples are plotted 
separately there is a clear seasonal difference with 
the D-vac taking less than 20 % in May but scoring 
between 33 % and 57 % in August. In the latter 
month it was again least effective in grassland P and 
most effective in grassland Bu. The same data are 
plotted in Figure 3 but as means of the total number 
of invertebrates in 4 samples from each grassland 
type. These figures illustrate the much richer fauna 
of grassland P and also the differences between the 
two artificial swards. The Festuca/Agrostis turf of 


Bu scored higher numbers of invertebrates than the 
Dactylis/F. arundinacea sward of Au. 


Apart from the Collembola and Acari, which 
were not counted, 18 invertebrate groups were re- 
presented in the D-vac and Tullgren funnel samples 
in the three grassland types but only 9 were present 
in significant numbers. These were Araneae, Isopoda, 
Diplopoda, Chilopoda, Auchenorhyncha, Coleoptera, 
Hymenoptera (excl. ants), Formicidae, Diptera. 


COMBINED RESULTS FOR ALL GROUPS IN GRAZED 
GRASSLANDS. 


The results obtained from the grazed grassland, 
compared with the ungrazed are shown in figs 4 and 
5. The percentages taken by the D-vac and Tullgren 
funnels show sharp seasonal differences between May 
and August on Ag and Bg but the profiles of the 
two histograms are almost identical. The D-vac 
therefore appeared to operate with equal efficiency 
on both types of grazed sward, although the values 
varied from 10 % in May to about 57 % in August. 
The numbers of animals in Ag and Bg (fig. 5) were 
very similar and this together with habitat similarities 
such as open short vegetation and virtually no litter 
resulted in almost identical efficiency levels by the 
D-vac. 


There was also similarity between the proportions 
of the fauna taken in the D-vac and Tullgren funnel 
when Au and Bu were combined and compared 
with Ag and Bg. There is a marked seasonal dif- 
ference with the D-vac scoring about 13 % efficiency 
in May and about 55 % in August but the mean 
number of invertebrates in Au and Bu was nearly 
twice that in Ag and Bg (fig. 5) with the difference 
least in May and greatest in August. 


EFFICIENCY LEVELS FOR DIFFERENT GROUPS OF IN- 
VERTEBRATES. 


The comparative effectiveness of the D-vac in 
relation to different invertebrate groups is illustrated 
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Fi. 3. — Number of invertebrates taken by the D-vac and 
Tullgren funnel in the ungrazed grasslands expressed as a mean 
of 4 samples in each case. 
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by a declining scale (table 2) from a maximum with 
winged insects which are usually found in the upper 
parts of the vegetation, through spiders which are 
distributed throughout all vegetation zones, to beetles 
and woodlice, most of which inhabit the litter or 
soil surface. Both Diptera and Hymenoptera were 
much more numerous in the ungrazed Festuca/ 
Agrostis sward of Bu than in the other grassland 


types (fig. 6). 


TABLE 2 


Sampling efficiency (% of total) of the D-vac for Diptera 

(adults), Hymenoptera (excl. ants), Auchenorhyncha 

(adults and nymphs), Araneae (adults and immatures), 

Coleoptera (adults), Isopoda (adults and immatures). 
May and August samples combined 


Grassland Types 
P Au | 4g | Bu | % 
Diptera 84.2 | 100 | 97.6 | 96.6 | 90.5 
pee 82.6 | 91.8 | 92.4 | 89.7 | 86.8 
Auchenorhyncha | 64.9 | 36.1 | 28.9 | 43.6 | 22.1 
(Homoptera) 
Araneae 48.9 | 30.5 | 11.9 | 26.6 | 7.1 
Coleoptera 27221250 [13.0 | 22.2 722 
Isopoda 12.6 - - = = 


The abundance of Isopoda in grassland P (fig. 7) 
but not elsewhere may be because the litter layer 
was better formed in the permanent grassland. The 
Araneae were well represented in all grasslands but 
were least numerous in Bg which had the shortest 
vegetation and the lowest biomass. Sampling effi- 
ciency values for spiders were lower in all the 
artificial swards possibly because the permanent 
grassland P had a different species composition and 
included more species which inhabited the field layer 
zone and were thus more likely to be caught. 


The best resuits for the Auchenorhyncha were 
obtained in the permanent grassland (fig. 8) and the 
efficiency levels fell in the samples from the shorter 
swards. The same phenomenon was recorded in the 
comparison between the May and August samples 
from the ungrazed grassland (table 5) although the 
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difference is not significant (table 6). These results 
suggest that the effectiveness of the D-vac air stream 
in different types of vegetation may vary according 
to the distribution and response of the invertebrates 
present at the time of sampling. 


The Coleopteran fauna includes numerous species 
which live on or close to the ground surface so it is 
not surprising that the D-vac took only a relatively 
small proportion. The best results were obtained in 
P (27.2 %) and in Au (25.0 %) (table 2). 


Differences in D-vac efficiency between grazed 
and ungrazed grasslands were greatest for the Coleo- 
ptera and Araneae (table 6, columns 1, 2 and 3). 
When the results from Ag and Bg were compared 
with, P, Au and Bu the significance levels reaches 
0.1 % for both groups. However when the May 
results were separated from the August results, the 
Coleoptera showed a considerable difference in D- 
vac efficiency between grazed and ungrazed swards 


only in August while the reverse was true for the 
Araneae. 


SEASONAL DIFFERENCES. 


From May to August changes will occur in the 
structure of the vegetation, climate and in the species 
composition of the invertebrate fauna. This suggests 
that D-vac efficiency may therefore vary according 
to season of sampling. By pooling the results of all 
five grassland types, a comparison was made between 
the efficiency levels of the D-vac in May and August 
1978 (table 3). The Araneae, Coleoptera and Di- 
ptera showed little seasonal difference in the pro- 
portion of the catch taken by the D-vac. In the 
Hymenoptera the difference was greater but not 
significant while in the Auchenorhyncha the differ- 
ence was significant at the 5% level (table 6, 
column 6). 

In tables 4 and 5 the efficiency levels (as per- 
centage of catch) are shown for grazed and ungrazed 
grasslands respectively for the five most numerous 
invertebrate groups. In addition, for each inverte- 
brate group, the D-vac catch values were expressed 
as proportions of the total catch and a simple ana- 
lysis of variance carried out using a one-Wway clas- 
sification model with four treatment groups, 

May, grazed (MG) 8 replicates 

May, ungrazed (MU) 12 replicates 

August, grazed (AG) 8 replicates 

August, ungrazed (AU) 12 replicates. 

With the exception of the Diptera significant treat- 
ment differences were found in all groups supporting 
the hypothesis that D-vac efficiency varies according 
to season and environmental conditions. Table 6 
summarises the significance of the following con- 
trasts using the ordinary students t-test. 


MG-MU (Grazed versus ungrazed in May) 
AG-AU (Grazed versus ungrazed in August) 


MG + AG-MU - AU (Grazed versus ungrazed, 
overall) 
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TABLE 3 


Differences in D-vac efficiency for five invertebrate groups between May and August 
(1978) samples. N — 20. Al five grassland types (P, Au, Ag, Bu and Be) included. 


D-vac Tuligren 

Total| Mean] % | Total| Mean | ZX 
FU May | 127 | 6.3 [23.1] 324 | 16.2 | 71.9 
PE Aug | 320 [16.0 [61.5] 200 | 10.0 | 58.5 
Araneae May | 128 | 6.4 |29.7| 303 | 15.1 | 70.3 
(adults and imatures) | Aug | 184 | 9.2 [31.6] 398 | 19.9 | 68.4 

jus 

Coleoptera May | 158 | 7.9 |16.6| 795 | 30.7 | 83.4 
(adults only) Aug | 210 [10.5 [26.7] 577 | 28.8 | 73.3 
Diptera Ma 6o | 3.0 |92.3| 5 | o.25| 7.7 
(adults only) Aug | 854 [82.7 (|97.1| 25 | 1.2 | 2.6 
É May 23 | 1.15 [79.3] 6 | o.3 | 20.7 
Rd ésel euts) Aug | 327 [16.3 91.4] 31 | 1.5 | 8.6 


TABLE 4 


Differences in D-vac efficiency for five invertebrate groups between May and 
August (1978) samples. Grazed grassland only. N = 8 


D-vac Tullgren 


Total | Mean] Z% [Total 


Auchenorhyncha 


May| 31 |3.8 | 16.6 | 156 
(Homoptera) 
nd ea lenopushe) Aug| 26 |3.2 | 70.3 | 11 
Aranese May| 8 |1.0 | 7.0 | 105 
(adults and imatures)| Aug| 14 |1.7 | 14.4 | 83 
T 
Coleoptera May| 29 |3.6 | 11.1 | 232 
(adults only) aug] 13 |1.6 | 8.7 | 136 
Diptera May| 25 |3.1 | 86.2 à 
(adults only) Aug] 281 [35.1 | 99.3 2 
Hymenoptera 
May| 5 |o.6 | 62.5 3 | 0.4 | 37.5 
(Adults only and 
Let ent) Aug| 92 11.5 | 94.9 5 [O6 | 
MG-AG (May versus August; grazed grasslands MG - MU - AG + AU (Grazing versus months 
only) interaction). 
MU-AU (May versus August; ungrazed grasslands The above analyses were repeated using the arc 
only) sin transformation of the observed proportions into 
MG + MU - AG - AU (May versus August, over- angles, but this yielded virtually the same results. 


all) As a check on the validity of the t-tests on the 
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TABLE 5 


Differences in D-vac efficiency for five invertebrate groupes between May and 
August (1978) samples. Ungrazed grassland only. N = 12 


D-vac Tuligren 

Total | Mean zx Tota Mean zx 
RE May| 96 | 8.0 | 36.4| 168| 14.0 | 63.6 
Te Sn) Aug] 294 [24.5 |60.0| 189] 15.7 | 39.1 
lAraneae May| 120 [10.0 | 37.7] 198| 16.5 | 62.3 
(adults and imatures) [Aug] 170 | 14.2 | 35.0] 315] 26.2 | 65.0 
Coleoptera May| 129 | 10.7 |18.6| 563| 46.9 | 81.4 
(adults only) ug| 197 [16.4 | 30.8| 441| 36.7 | 69.2 
Diptera may] 35 | 2.9 [07.2] 1] #o.08| 2.8 
(adults only) Aug] 501 [41.7 | 05.6] Z23| 1.9 | 4.4 
Hymenoptera IE 

May| 18 | 1.5 |85.7| © 3| o.25| 14.3 

Gate vie Aug] 235 [19.6 | 90.1] 26] 2.2 | 9.9 
excl. ants) 

TABLE 6 


Significance levels (students t-test) of differences in D-vac efficiency for five invertebrate 
groups analysed for seasonal and treatment effects. 
PA 0 APE 0S PE 0.001 
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ï 2 3 4 5 6 7 
MAY UNGRAZED 
+ + 
MAY AUGUST AUGUST GRAZED UNGRAZED GRAZED Months x 
Grazed vs. Grazed vs. Grazed vs. May vs May vs. May vs. Treatments 
ungrazed ungrazed ungrazed August August August interaction 
Auchenorhyncha Fe ns ns * ns * . 
Coleoptera ns [aux 44% ns * ns . 
Diptera ns ns ns ns ns ns ns 
Hymenoptera e _e . ia 
(exel. ants) Le ou L 2 
Araneae 4x e #44 ns ns ns ns 


observed means, the contrasts were also examined 


using Scheffé’s S-method of simultaneous confidence 


intervals (SCHERFE, 1953). With this conservative 


procedure the results shown as significant at 10 % 


failed to reach significance at this level. 


D-VAC EFFICIENCY COMPARISONS AT SPECIES LEVEL 


The numbers of individual species were generally 


too small for statistical comparison but some inte- 
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resting additional information can be obtained from 
an examination of the more common spiders and 
beetles. 


SPIDERS. 


An examination of the spiders recorded in the 
different grasslands combined with available know- 
ledge of where they live in the ground vegetation 
enables one to suggest possible reasons for some of 
the results. For example the largest proportion of 
each catch consisted of indeterminable immature 
linyphiid spiders. In the grazed grasslands (Ag, Bg) 
about 86 % was taken by the Tullgren funnel while 
in the ungrazed (Au, Bu), this value fell to about 
57 %. This could be partly accounted for by the 
greater diversity of species, 22, in the ungrazed 
swards compared with 15 in the grazed. In addition 
12 out of the 22 in the ungrazed were not recorded 
in the grazed, so there may be behaviour differences 
between the two faunas in their response to D- 
vac sampling. 

One of the commonest species, Lepthyphantes 
tenuis, is known to spin its small sheet web within 
vegetation where it is sufficiently open. In May 
there were 5 in the D-vac samples and 12 in the 
Tullgren samples and the figures for August were 13 
and 18 respectively. The Centromerita spp. live in 
the grassland litter close to the ground surface; 
none was recorded in May but in August all the 82 
immature specimens were taken in the Tullgren 
funnels. Micrargus subaequalis is another litter spe- 
cies which did not occur in the D-vac samples in 
May nor in August although 22 specimens were 
taken. On the other hand of 17 specimens of Meio- 
neta beata, 12 were taken by the D-vac. 


BEETLES. 


The beetle fauna was relatively rich in species and 
individuals, compared with other groups, both in 


May and August. In May 44 species and 718 speci- 
mens were taken and in August 55 species and 619 
specimens. The percentage of these totals recorded 
in the D-vac varied from 21.3 % in May to 33.3 % 
in August. In the ungrazed plots in May (Au and 
Bu) nearly twice as many beetles were taken com- 
pared with the grazed Ag and Bg (367 and 192) but 
the proportions in the D-vac were similar, 17,7 % 
and 15.1 % respectively. In August the comparable 
figures for the same ungrazed and grazed plots were 
390 and 112 and 40.5 % and 11.6 % respectively. 


None of the species was both common in May 
and August. The weevil Apion striatum was not 
recorded in May and the 22 specimens taken in 
August were equally distributed between the D-vac 
and the turf samples, (table 7). Apion dichroum was 
more readily taken in the D-vac (66 % in August) 
but only 33.7 % of another common, clover-feeding 
weevil, Sitona lineatus. The more local weevil, Bary- 
peithes pellucidus was abundant in May (16 % in 
the D-vac) but not recorded in August. None of 
the 39 Amischa cavifrons (Staphylinidae) occurred in 
the D-vac and both Metopsia retusa and Micropeplus 
staphylinoides were poorly represented but the two 
other staphylinids in table 7 scored 33.3 % and 
40.0 %. 


CONCLUSIONS 


(1) The permanent grassland (P) was richer in 
species and numbers of invertebrates than the un- 
grazed artificial grasslands (Au, Bu) which in turn 
were richer than the grazed grasslands (Ag, Be). 
The vegetation height and biomass of the permanent 
grassland (P) exceeded those of the other grasslands 
but there were more individual invertebrates in the 
B grasslands than in the A although the latter had a 
greater biomass and height. 

(2) When samples for both seasons and all inver- 
tebrate groups were combined the D-vac was found 
to be least effective in P and most in B. When the 
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TABLE 7 


Totals of the more common beetles taken in the D-vac and turf samples in the 
grazed gnd ungrazed plots, À and B 


Apionidae 
Apion striatum (Marsham) 
A. dichroum Bedel 
Curculionidae 
Sitona lineatus (L.) 
Barypeithes pellucidus (Boheman) 
Lathrididae 


Enicmus transversus (01.) 


Staphylinidae 


May August. 


D-vac Turf D-vac Turf 


not recorded ui 1 

8 6 45 23 

0 2 54 106 
50 309 not recorded 


25 47 7 8 


results for May were compared with August for all 
grasslands the D-vac values in the former varied 
from 14-18 % and in the latter from 33-58 %. 

(3) There was little difference in the performance 
of the D-vac in Ag and Bg (all invertebrate groups). 
In both cases the extraction efficiency was poor in 
May and relatively good in August. 

(4) Extraction efficiences for the 6 most nume- 
rous invertebrate groups (May and August combi- 
ned) showed a range from very high values for the 
and Hymenoptera, medium values for the Auche- 
norhyncha, relatively low values for the Araneae and 
Coleoptera and lowest for the Isopoda. 

(5) Differences in extraction efficiency between 
grazed and ungrazed and between May and Au- 
gust were not significant for the Diptera but reached 
significant levels in some instances for the Hyme- 
noptera, Coleoptera, Auchenorhyncha and Araneae. 

(6) There is evidence to support the view that 
D-vac efficiency varies according to season, environ- 
mental conditions and species composition of the 
fauna. 


Amischa cavifrons (Sharp) not recorded o 39 
Micropeplus staphylinoides (Marsham)| 1 34 1 13 
Metopsia retusa (Stephens) 5 24 3 11 
Tachyporus hypnorum (Fab) 40 80 6 17 
Cypha longicornis (Payk) 10 15 5 5 
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RÉSUMÉ 


Nous tentons: de dresser une image du peuplement 
global d'Invertébrés de landes armoricaines, de déter- 
miner l'éventail de méthodes nécessaires pour échantil- 
lonner la faune de cet écosystème et nous discutons 
du problème de l'expression des résultats. 

Dans les différentes associations végétales d'une lande 
sèche continentale, les groupes les mieux représentés 


sont: — les Acariens, les Collemboles et les Diptères 
présentant des densités de plusieurs milliers d'individus! 
m?; — les Aranéides, les Coléoptères, les Hyménoptères 


(Formicidés surtout) et les Hétéroptères dont les densités 
sont de quelques centaines d'individus/m?. Les Thysa- 
noptères, les Psocoptères et les Homoptères Psyllides 
sont particulièrement nombreux dans la strate arbustive 
(Ulex europaeus et Sarothamnus scoparius) mais il wa 
pas été possible d'exprimer des résultats d'échantillon- 
nage en densités. 


INTRODUCTION 


L'étude de la faune globale d’un écosystème a 
pour but de préciser les groupes taxinomiques domi- 
nants, ainsi que leur localisation dans l’espace et 
dans le temps. Une telle approche doit aider à le 
caractériser et à préparer les travaux ultérieurs sur 
des groupes particuliers. Elle permet éventuellement 


SUMMARY 
We try: — 10 give a picture of the total Invertebrate 
settlement in Armorican heathlands; — to discuss the 


list of sampling methods necessary for studying this eco- 
system, and we discuss the problems linked with the 
expression of these results. 

The most important Invertebrate groups among the 
different plant associations of a dry heathland are: — 
Acari, Collembola and Diptera with densities of seve- 
ral thousand animals/m°; — Aranea, Coleoptera, Hyme- 
noptera (especially Formicidae) and Heteroptera with 
densities of some hundred animals/m®. Thysanoptera, 
Psocoptera and Homoptera (Psyllidae) are particulary 
numerous in the bushy layer (Ulex europaeus and Saro- 
thamnus scoparius) but these results cannot be expres- 
sed in densities. 


d'effectuer des comparaisons avec d’autres écosystè- 
mes. 

Les premières données quantitatives dans le massif 
armoricain sont dues à GEORGES (1973). D’autres 
auteurs travaillant dans cette région sur des groupes 
particuliers, avec les méthodes adéquates, ont égale- 
ment pris en compte les autres Invertébrés dont ils 
calculent les abondances relatives: BELLIDO et 
DEvEAUx (1973), BarzLioT (1975), BELLIDO (1975), 
DEBROISE (1977), CANARD (sous presse). 


434 G. BARNAUD, A. CANARD, A. GEORGES, L. RICHARD 


Ces différents reflets du peuplement des Inverté- 
brés sont complétés par des résultats obtenus soit 
sur la faune de certaines formations végétales : 
CHARTREL, 1974 (Ulex sp.), RICHARD, 1978 (pour- 
suivi en 1979, inédit) (pelouse à Agrostis setacea); 
soit sur des groupes particuliers : BAILLIOT et DE- 
LETTRE, 1972 (Diptères à larves édaphiques), LE 
DucHaT D’AUBIGNY et FOURNEL, 1973, (Hyméno- 
ptères Formicidés), BELLIDO et DEVEAUX, 1973 
(Coléoptères Carabiques), FREzOULS, 1974 (Homo- 
ptères), DELETTRE, 1975 (Diptères Chironomides), 
GUEGUEN, 1976 (Orthoptères), BARNAUD, 1976 (Lé- 
pidoptères nocturnes, Orthoptères, Carabiques, Ara- 
néides et Opilions), DELAUNAY, 1977 (Orthoptères), 
OLLIVIER, 1979 (Hétéroptères Lygéides), EHANNO, 
(en cours) (Hétéroptères). 

Les résultats, obtenus dans plusieurs stations 
(fig. 1), réalisés par des méthodes différentes et à 
diverses époques, sont partiels. 

Ils ne permettent pas une synthèse complète mais 
lesquisse d’une image de la faune globale des Inver- 


tébrés. Ils permettent aussi de faire quelques remar- 
ques sur les méthodes de prélèvements. 


MÉTHODES 


Nous ne donnons ici que quelques caractéristiques 
des méthodes employées dans les travaux tenant 
compte de tous les groupes d’Invertébrés capturés 
(Tableau I). 


RÉSULTATS 


Nous donnons d’une part les résultats concernant 
les études prenant en compte de nombreux groupes 
d’Invertébrés, et d’autre part ceux concernant un 
groupe particulier, puis nous abordons l’évolution 
saisonnière des peuplements. 


(COES-DU-NORD) 


ia Briantais 4 
Patmpont a 


Fic. 1. — Situation des principales landes du massif armoricain et des stations d’études. 


UTEUR 
date publication 


GEORGES A. 
1973 


(poursuivi 1974, 
inédit) 


TABLEAU Ï 


Quelques caractéristiques des travaux tenant compte de tous les groupes d'Invertébrés 


Stations 


Cap Fréhel 


lonts d'Arrée (Cragou) 
Paimpont (Tiot) 


Groupements végétaux 


Lande mésophile 
Lande xérophile 


Lande mésophile 


Méthodes d'échantillonnage 


type, caractéristiques 


Biocénomètre 0,25 m° 
Prélèvements végétation 
lt litière 

tri manuel 


ampleur de 1'échan- 
tillonnage par 
série 


Nombre de séries Durée de l'étude 


anv. Août 1073 
Août 1973 - Mars 


Août - Sept. 1973] 


BELLIDO A. et 
DEVEAUX D. 
1973 


Cap Fréhel 


Lande xérophile 
Lande mésophile 
Lande méso-hygrophile 


Pièges au sol, 0,27 m 
de circonférence. 
[Liquide conservateur : 
eau teepolée 


40-61 pièges 
durée de piègeag 
35h 


Avril-Août, 1973 


CHARTREL J. 
1974 


Paimpont (Tiot) 
Lanveaux 
Cap Fréhel 

Monts d'Arrée(Cragou) 


Ulex nanus et 
Ulex europe 


Ulex gallii et 
Ulex europaeus 


attage, parapluie 
japonais 
let prélèvements de 
rameaux 


Août, 1974 


BAILLOT S. 
1975 


Cap Fréhel 


Paimpont 


Lande mésophile 
Gr. pionnier saxicole 


Pelouse à Agrost 


setacea 


nasses d'émgrgence 
0,25 m 


Janv. Décembre 
1973 


BELLIDO A. 
1975 


Paimpont 


Gr. pionnier _saxicole_ 
Pelouse à Cladonia 8p. 


Erica cinerea 


(sonde pédolggique 
79 cm 


DEBROISE C. 
1977 


Monts d'Arrée 
Lanveaux 


Paimpont 
Cap Fréhel 


bièges lumineux 
type INRA 
odifié Cayrol 


L Sept. 1975 
Mars-Août 1975 
Avril-Sept. 1975 
Févr. Août 1975 


RICHARD L. 
1978 (poursuivi 


1979 , inédit) 


Paimpont (Tiot) 


Pelouse à 
Agrostis setacea 


(carré de rapassage 
0,1 m 
lprélèvement végétation 
let sol. tri manuel 


Juil. 1978 à 
Juin 1979 


CANARD A. 
(sous presse) 


La Briantais 


Gr. pionnier saxicole 
Pelouse à Festuca 


(carré de rangssage 


ovina, Pelouse À Agros- 0,1 m 


tis setacea 
Lande basse 


prélèvements végétation 
et so1 


Lande à Ulex europaeus tri manuel + extraction 


(trates basses) 


[Lande 3 lex europaeus 
(strate arbusEive) 


prélèvements de 


strate arbustive, Saro rameaux 


thamus_scoparius 


ri manuel + extraction 
“Berlèse" 


HAT LATANT 


SANIVOINONUV SHANVTI S4Q S 


SE 
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RÉSULTATS TENANT COMPTE DE NOMBREUX GROUPES 
D'INVERTÉBRÉS. 


Certaines méthodes dites « absolues » ont pour but 
de prélever toute la faune présente dans le milieu 
au moment de l'échantillonnage, d’autres n’en prélè- 
vent qu’une partie soit en l’attirant soit en l'inter- 
ceptant sur son passage. Nous considérons séparé- 
ment les résultats obtenus par ces deux types de 
méthodes, nous critiquerons ultérieurement le bien 
fondé de cette séparation. 


Données obtenues par des méthodes « absolues ». 


Les résultats obtenus par battage ou prélèvements 
de rameaux ne peuvent être exprimés qu’en abon- 
dance relative, ceux dus au biocénomètre, au carré 
de ramassage ou à une sonde pédologique peuvent 
aussi être exprimés en densités; enfin les données de 
nasses d’émergence traduisent une production. 
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Nous présenterons ci-après les résultats obtenus 
en lande littorale (Cap Fréhel), en landes continen- 
tales (Monts d’Arrée, Lanvaux, Paimpont, Baulon), 
puis les résultats de comparaisons entre stations. 


Résultats en landes littorales. 


Le travail de GEORGES (1973) poursuivi en 1974 


Lande sèche Lande mésophile 


FiG. 2. — Abondance relative des différents groupes d'Invertébrés 
capturés au biocénomètre dans des landes sèches et mésophiles 
du Cap Fréhel (les Collemboles et les Acariens ne sont pas pris 
en compte (d'après GEORGES, inédit). 
Col.: Coléoptères — D.C.: Diplopodes + Chilopodes — Di 
Groupes divers — Iso.: Isopodes — Hét.: Hétéroptères — 
Lép. : Lépidoptères. 


TABLEAU Il 


Densité (4) et abondance relative (à %) des différents Invertébrés obtenus par l'emploi d'une sonde pédologique 
dans différentes associations végétales d'une lande sèche continentale (d'après BELLIDO, 1975). 


Groupement pionnier saxicole 


16-08-75 13-09-75 31-01-74 


d 
nd. /r2 


Prostigmates 


acariens Gamadides 
112400 


Totaux 115600 


Pelouse à Cladonia sp. 


Erica cinerea 


Aranéides 


Chilopodes 


Collemboles 


Hétéroptères 


Diptères. 


Coléoptères 


Divers 


128400 


Z 
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(inédit) a permis d’obtenir des informations sur un 
cycle annuel en landes xérophiles et mésophiles 
(fig. 2). Nous notons, en groupements mésophiles, 
l'importance des Isopodes, des Aranéides et des Hé- 
téroptères et, en groupements xérophiles, celle des 
Aranéides. 


BaArLLioT (1975) nous apprend qu’en lande méso- 
phile, 1 m? de sol fournit en 1 an 20 500 Diptères 
adultes soit 99 % du peuplement d’Invertébrés ré- 
coltés par les nasses d’émergences. 


Polyxénides 
52,47 


Hysénoptères 
57,72 


GROUPEMENTS PIONNIERS 
SAKICOLES 


PELOUSE À FESTUCA OVTWA 


PELOUSE À 
AGROSRIS SETACEA 


(À ULEX BUROPAEUS” 
(STRATES BASSES) 
LANDE BASSE 


Spas 4, 


Fe LP 
de Pboles 11,87 


STRATE ARBUSTIVE DE À SRATE ARBUSTIVE DE 
ULEX EUROPAEUS SAROTHAMYUS SCOPARIUS. 


Rosoptères 
63,2 


FiG. 3. — Abondance relative des différents groupes d'Inver- 
lébrés capturés au carré de ramassage ou par prélèvements de 
rameaux dans différentes associations végétales d'une lande sèche 
des environs de Rennes (La Briantais, d'après CANARD, sous- 
presse) (les Acariens, les Collemboles et les larves de Diptère 
ne sont pris en compte que dans les strates arbustives). 
Ar.: Aranéides — Col.: Coléoptères — Div.: Groupes divers — 
Hét. : Hétéroptères — Hom. : Homoptères — Hym. : Hyméno- 
ptères. 


Résultats en lande continentale. 


Utilisant une sonde pédologique, BELLIDO (1975) 
montre que les Acariens sont les animaux les plus 
nombreux en groupement pionnier saxicole, pelouse 
à Cladonia sp. et lande à Erica cinerea. Les Collem- 
boles sont eux aussi très abondants avec des densités 
de plusieurs milliers d'individus par m?. 

A l'exception des Diptères dont les captures sont 
très variables en nombres, les autres groupes, ensem- 
ble, ne dépassent le millier d'individus qu’au centre 
des touffes d’Ærica cinerea (Tableau Il). Parmi les 
Acariens, les Oribates représentent plus de la moitié 
des captures totales. En pelouse à Cladonia sp., les 
adultes de l’Oribate le plus abondant: Carabodes 
willmanni Bernini 1975, dont la taille n'excède pas 
1,5 mm, peuvent dépasser 60 000 individus/m?. 


CANARD (sous presse) a prospecté sept zones de 
végétation dans une lande sèche des environs de 
Rennes (Baulon). Il ne tient compte que de la faune 
épigée, à l'exception des Acariens et des Collemboles 
mal échantillonnés par ses méthodes. Il constate que, 
à l’exception des strates arbustives, les différentes 
zones sont colonisées principalement par quatre grou- 
pes : Aranéides, Coléoptères, Hyménoptères (Formi- 
cides surtout), Hétéroptères (fig. 3). Les densités de 
peuplement sont d’autant plus grandes que la végé- 
tation est épaisse (Tableau III). Dans trois zones, 


TABLEAU III 


Densités d'Invertébrés observées dans différents grou- 
pements végétaux d'une lande sèche (Baulon — La 
Briantais, Ille et Vilaine) (d'après CANARD, sous presse). 


Végétation densités moyemes, 
annuelles ind./m 


Structure | hauteur. 


Groupements 


Groupements muscino 
Aichéniques 
Pelouse à Festuca 


0-5 em 
ouverte 


Lande basse 
Pelouse à Agrostis 
setacea 
Lunde à Ulex euro- 
s 
strates basses 
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TABLEAU IV 


Abondance relative de quelques groupes taxinomiques parmi les Invertébrés épigés 
d'une lande sèche, Collemboles et Acariens exceptés (d'après CANARD, sous presse). 


ORDRES 
espèces, FAMILLES 


Zones de végétation 


Groupements pionniers 
saxicoles 


POLVXENIDES 


(THYSANOPTERES 
Strates arbustive 


d'Ulex europaeus HRRNRRETE 


Groupes 


Abondances. 
relatives % 


Polyxenus lagurus Linné, POLYXENIDAE 


Odontothrips ulicis(Haliday), TRIPIDAE 


Hyperetes guestfalieus Kolbe, ATROPIDAE 


Strate arbustive de 
Sarothamus scoparius 


HOMOPTERES 


Ectopsococus briggsi Mac Lachlan, PERISOPSIDAE 


Arytaena sp., PSYLLIDAE 


certains groupes possèdent une abondance relative 
beaucoup plus grande que les autres bien qu'ils ne 
soient représentés que par une ou deux espèces 
(Tableau IV). 


Les résultats de RICHARD, 1978 (poursuivi en 
1979, inédit) concernent une association de la lande 
sèche : la pelouse à Agrostis setacea détruite par le 
feu deux années auparavant (fig. 4). Ils mettent en 
évidence, dans cette faune de recolonisation, une 
forte proportion de Coléoptères (59 %) dont la den- 
sité moyenne annuelle est de 310 ind./m?. 


BaïLLioT (1975), utilisant les nasses d’émergences 
en groupement pionnier saxicole et en pelouse à 
Agrostis setacea, compte respectivement 11200 et 
8400 Diptères adultes émergeant pendant un an 


Homoptères + 
0,8 


F16. 4. — Abondance relative des différents groupes d’Invertébrés 
capturés sur là pelouse à Agrostis setacea d'une lande sèche 
de la région de Paimpont (les Collemboles, les Acariens et les 
larves de Diptères n'ont pas été pris en compte) (Tiot, d'après 
RICHARD, inédit). 
Div.: groupes divers — Hét.: Hétéroptères — Hym.: Hyméno- 
ptères. 


d’une surface de 1 m?, soit 97,6 et 97,7 % des cap- 
tures totales d’Invertébrés. 


Résultats comparés entre différentes stations. 


GEORGES (1973) compare des densités observées 
en Août sur les landes mésophiles de trois stations 
et constate une valeur plus élevée sur la lande litto- 
rale du Cap Fréhel (190 ind./m?) que sur les landes 
continentales de Paimpont (130 ind./m°) et des 
Monts d’Arrée (80 ind./m?). 


CHARTREL (1974) compare au mois d’Août la 
faune des différents Ajoncs (Ulex europaeus, U. gal- 
li, U. nanus) de quatre stations (Cap Fréhel, Monts 
d’Arrée, Lanvaux, Paimpont), par deux méthodes dif- 
férentes : battage et prélèvement de rameaux. Les 
prélèvements de rameaux mettent en évidence une 
forte proportion de Thysanoptères et d’Homoptères, 
alors que les plus nombreuses captures par battage 
sont celles de Collemboles, de Coléoptères et de Pso- 
coptères. 


Données obtenues par piégeage. 


BELLIDO et DEVEAUX (1973) comparent les résul- 
tats de piégeages pratiqués dans trois associations 
de la lande littorale du Cap Fréhel (lande xérophile, 
mésophile, méso-hygrophile); les groupes les plus 
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Lande mésophile 


F16. 5. — Abondance relative des différents groupes d'Inve 


Lande sèche 


Lande méso-hygrophile 


rés 


capturés par piégeage au sol dans trois associations végétales 
du Cap Fréhel (d'après BELLIDO et DEVEAUX, 1973). 


Col. : Coléoptères — Coll 


Collemboles — Div.: groupes divers 


— Hym. : Hyménoptères — Iso : Isopodes. 


abondants sont les Aranéides, les Coléoptères et les 
Hétéroptères (fig. 5). 


DEBROISE (1977) utilisant les pièges lumineux com- 
pare la faune de quatre stations (fig. 6) et constate 
que les abondances relatives des captures se res- 
semblent dans les Monts d’Arrée et au Cap Fréhel 
avec 75 à 80 % de Lépidoptères et 15 à 20 % de 
Diptères, tandis qu’à Lanvaux et à Paimpont la dis- 
tribution des animaux dans les différents groupes 
est plus variée et plus régulière. 


RÉSULTATS OBTENUS PAR DES ÉTUDES SUR DES GROU- 
PES PARTICULIERS. 


Les nombreuses données établies pour différents 
groupes d’Invertébrés des landes armoricaines ne 
sont pas toutes quantitatives, mais elles permettent 
de mieux cerner la faune globale. Les méthodes 
d’études utilisées sont très diverses et adaptées à 
chaque groupe. Le cadre de prélèvement est utilisé 
pour des espèces pouvant fuir en sautant, aussi 
possède-t-il des bords assez hauts, sa surface est 
adaptée aux densités de peuplement. Il a été utilisé 
pour les Orthoptères et les Homoptères Auchénor- 
rhynques. La faune du sol nécessite une étude sur le 


Monts d'Arrée Lanvaux 


Paispont Cap Fréhet 


Fi. 6. — Abondance relative des différents groupes d'Invertébrés 
capturés au piège lumineux dans quatre landes armoricaines 
(d'après DEBROISE, 1977). 

Col.: Coléoptères — Dipt.: Diptères — Div.: Groupes divers 
Hét.: Hétéroptères — Hym.: Hyménoptères — Trich.: Tricho- 

pières. 


volume qu’elle colonise, même si les résultats sont 
exprimés ensuite par unité de surface. Les travaux 
de ce type portent sur les Acariens, les larves de 
Diptères et les Hyménoptères Formicidés. Beaucoup 
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d’Invertébrés s’envolent rapidement ou fuient à l'ap- 
proche de l’expérimentateur et rendent au moins par- 
tiellement inefficace tout essai de relevé quantitatif, 
obligeant à faire appel à d’autres modes d’études. 
Certains groupes étudiés en landes présentent ces 
caractéristiques, ce sont : les Lépidoptères, les Dip- 


tères et des Hétéroptères. 


Orthoptères. 


Ce groupe nécessite l'emploi de cadres de prélève- 
ments de grande taille, avec des bords assez hauts 
(surface : 3 m°?, bords : 0,8 m). Les résultats fournis 
par GUEGUEN (1976) et BARNAUD (1976) montrent 
que les densités estivales ne dépassent pas quelques 
individus par m? (des données de densités, entre 
autres, sont fournies par GUEGUEN dans les C.R. de 
ce Colloque). DELAUNAY (1977) montre, pour une 
espèce de lande sèche: Myrmeleotettix maculatus 
(Thunberg), que la densité de population évolue con- 
sidérablement au cours de la saison. 


Homoptères Auchenorrhynques. 


Pour estimer leurs densités, FREZOULS (1974) doit 
employer un cadre de ramassage de 0,76 ou de 3 m°. 
Les mesures effectuées deux années consécutives au 
mois d’Août, dans trois stations (Cap Fréhel, Paim- 
pont et Mont d’Arrée) montrent une différence très. 
nette entre les valeurs obtenues chaque année : 

— 1973: 22; 3,7et 6,8 ind./m° 

1974 :21,; 17 et13 ind./m°. 


Coléoptères carabiques. 


Si on possède des données quantitatives sur les 
petites espèces de cette famille (Richard, étude en 
cours), les espèces de grande taille posent un pro- 
blème pour l'estimation de leurs densités de peuple- 
ments. On a recours pour leur étude au piègeage au 
sol (BELLIDO et DEVEAUX, 1973; BARNAUD, 1976); 
aussi les informations obtenues sont-elles qualitatives 
et non quantitatives. 


Hyménoptères Formicides. 


CANARD (sous presse) a tenu compte des captures 
de Formicidés effectuées au carré de ramassage lors 
de ses prélèvements car ceux-ci comprenaient une 
couche de sol de 5 à 10 cm (cf. chapitre précédent). 
Mais les valeurs obtenues peuveñt sous-estimer les 
densités réelles car les nids sont souvent à des pro- 
fondeurs supérieures à 5 cm. L'utilisation d’une 
méthode adaptée à ce groupe est nécessaire, telle 
l'estimation du nombre de nids par unité de surface 
et du nombre d'individus par nids. Les Formicidés 
des landes ont été étudiés par LE DUCHAT D'AUBIGNY 
et FOURNEL (1973). 


Dipières. 


BaïLLIOT et DELETTRE (1972), puis BAILLIOT 
(1975) par l’utilisation des nasses d’émergences met- 
tent en évidence l’importance de quelques familles de 
Diptères à larves édaphiques : Sciarides (75 % du 
peuplement de Diptères en Pelouse à Agrostis seta- 
cea, 33 % en groupement pionnier saxicole) Chiro- 
nomides (58 % du peuplement en groupement pion- 
nier saxicole). 


Sur une pelouse à Cladonia sp. de la lande de 
Paimpont, DELETTRE (1975) étudie les Diptères 
Chironomides du genre Parasmittia. Il effectue des 
prélèvements de sol de 25 cm? et de 5 cm de pro- 
fondeur, l’extraction des larves est effectuée soit par 
flottation soit au « Tullgren ». Les résultats fluctuent 
Lépidoptère, Noctuidae);, DELAUNAY, 1977 (Myr- 
meleotettix maculatus, Orthoptère Acridiidae), PENI- 
cAUD, 1978 (Pisaura mirabilis, Aranéide, Pisauridae). 
GEoRGEs (1973) montre qu’il existe au Cap Fréhel 
des fluctuations annuelles dans les captures, non 
identiques d’une année à l’autre. 


CHARTREL (1974) donne l’évolution des captures 
de différents groupes effectuées sur Ulex europaeus 
au cours du printemps et de l’été et montre une 
relation entre l’évolution des stades floraux et les 
captures de Coléoptères Cryptophagidae et du Thysa- 
noptère Odontothrips ulicis. 
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Fc. 7. — Evolution annuelle des captures d’Invertébrés dans la 
strate arbustive d'Ajonc d'Europe (Ulex europaeus) d'une lande 
sèche (La Briantais, d'après CANARD, Sous presse). 


Dans les strates arbustives d’Ulex europaeus et 
de Sarothammus scoparius CANARD, (sous presse) 
observe une nette augmentation des captures totales 
au printemps (fig. 7 et 8) due aux augmentations 
des captures de Thysanoptères et de Psocoptères sur 
Ulex europaeus, d'Homoptères Psyllidés et de Thysa- 
noptères sur Sarothamnus scoparius. Il n’y à pas 
d'évolution très nette des captures dans les autres 
zones de la lande sèche, si ce n’est peut-être, en été, 
d’une part une raréfaction de la faune dans les zones 
de végétation ouvertes et rases (groupement pionnier 
saxicole, pelouse à Festuca ovina) qui sont sèches et 
à fortes amplitudes thermiques journalières, et d’au- 
tre part une augmentation des captures dans les 
zones de végétation fermées et denses (pelouse à 
Agrostis setacea, lande basse, lande à Ulex euro- 
paeus) qui sont moins sèches et plus tempérées. 
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F16. 8. — Evolution annuelle des captures d'Invertébrés dans la 


strate arbustive de Genêt à balais (Sarothamnus scoparius) d'une 
lande sèche (La Briantais, d'après CANARD, sous presse). 


DISCUSSION 


Les résultats permettant de cerner l'aspect global 
des Invertébrés dépendent en grande partie des 
méthodes d’échantillonnage et du mode d'expression 
des résultats. Aussi notre discussion abordera succes- 
sivement : les méthodes d’échantillonnage, l’expres- 
sion des résultats, les résultats. 


MÉTHODES D'ÉCHANTILLONNAGE. 


Pour vraiment connaître la faune globale des lan- 
des, il faudrait prélever tous les animaux de cet 
écosystème. Un tel prélèvement n'étant ni envisa- 
geable, ni souhaitable, il faut avoir recours à un 
échantillonnage; ce qui implique une approximation 
dans le meilleur des cas, de ne pas trouver de métho- 
de d’échantillonnage dans le plus mauvais. La fré- 
quence des captures, par l’utilisation d’une méthode 
« absolue », est fonction essentiellement de la densité 
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de population au moment du prélèvement. Il n’en est 
pas de même pour les pièges d’attraction, la proba- 
bilité de capture d’un individu est fonction de sa 
densité de population, de sa propre activité, et du 
degré d'attraction ou de répulsion qu’exerce le piège 
sur lui. Ces deux derniers facteurs sont incontrôla- 
bles, et nous ne savons pas ce qui peut être retenu 
des mesures quantitatives obtenues par ces pièges. 
Le piègeage au sol fait intervenir lui aussi un facteur 
d'attraction dû à la solution de conservation et aux 
éventuelles captures antérieures. 


Tous les groupes et toutes les zones d’un biotope 
ne peuvent être étudiés par la même méthode. Lors- 
que le choix existe, il est préférable d'utiliser une 
méthode <« absolue ». Ainsi le biocénomètre ou le 
carré de ramassage est d’un bon rendement pour 
beaucoup de groupes des strates épigés basses, mais 
les densités de peuplement étant différentes suivant 
ces groupes, il est nécessaire d’adapter les modalités 
des techniques utilisées à chacun d’eux. Les métho- 
des d'extraction automatique de la faune sont indis- 
pensables pour estimer les petites espèces de la 
litière et du sol (Acariens, Collemboles...), mais 
aussi celles de la strate arbustive (Thysanoptères, 
Psocoptères, Homoptères Psyllidés, Collemboles...). 
Il faut mettre en pratique d’autres méthodes afin 
d'étudier les espèces promptes à s’enfuir, bien qu’au- 
cune ne semble avoir de réelle valeur quantitative. 


Les prélèvements de rameaux (Ajoncs et Genêts) 
sont effectués sur des volumes calculables, mais il 
faudrait les relier à une surface au sol pour exprimer 
les résultats en densités et les cumuler. Le battage, 
arbitrairement classé parmi les méthodes « abso- 
lues », fournit des résultats plus difficiles à exprimer 
en densités car il n’est pas possible d'évaluer le volu- 
me de végétation exploré. Si le battage a un bon ren- 
dement en ce qui concerne les espèces qui se lais- 
sent aisément choir, il est beaucoup moins efficace 
pour les espèces qui s’accrochent à leur support et 
celles, de: petite taille, difficiles à distinguer sur la 
nappe de récolte (parapluie japonais). Or, les groupes 
numériquement les plus importants dans cette strate, 
en landes, sont constitués par des espèces de petite 
taille. 


EXPRESSION DES RÉSULTATS. 


Les nasses d’émergences expriment une produc- 
tion : celle de Diptères adultes issus d’une surface 
déterminée de sol. Les autres Invertébrés récoltés 
par cette méthode étaient présents lors de la mise 
en place de la nasse et correspondent, eux, à un 
prélèvement ponctuel. Les captures, par les nasses 
d’émergences, des Diptères et des autres Invertébrés 
traduisent donc d’une part une production et d’autre 
part une densité; aussi ne peut-on pas les comparer. 


Si l'on peut envisager des prélèvements idéaux, 
il n’y a pas de mode d’expression idéal. Dans une 
étude de faune globale, il faudrait utiliser le même 
mode d’expression pour tous les groupes. Nous avons 
utilisé comme donnée de base le nombre d'individus 
capturés à un moment précis. Les biomasses n’ont 
pas été utilisées; elles auraient permis de mieux 
situer certains groupes dont les individus, bien que 
particulièrement nombreux, n’ont qu’un faible poids 
individuel (Collemboles, Acariens...), mais il aurait 
fallu pour cela effectuer des mesures supplémen- 
taires. Les captures, exprimées par unité de surface, 
traduisent des densités. Il est difficile d'exprimer 
ces valeurs dans le temps. La notion de production 
relève de cette traduction, mais ne peut être calcu- 
lée qu'après des études spécifiques. Elle est pourtant 
obtenue directement pour les Diptères par lutilisa- 
tion des nasses d’émergences. Nous avons effectué 
une moyenne des densités observées au cours du 
temps pour mieux traduire la densité réelle du peu- 
plement, car il existe obligatoirement une évolution 
cyclique de chaque population. Nous avons calculé 
arbitrairement ces valeurs sur un cycle annuel, mais 
il existe des cycles pluriannuels dont il n’a pu être 
tenu compte. La densité moyenne annuelle est donc 
une valeur très imparfaite, mais elle l’est beaucoup 
moins qu’une mesure ponctuelle. Ainsi la disparité de 
deux valeurs de densités observées le même mois, 
deux années consécutives, peut être attribuée : — à 
lapproximation de l’échantillonnage, — au non syn- 
chronisme de deux cycles annuels de densité pour- 
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tant identiques (avance ou retard de lun par rapport 
à l’autre), — à une différence effective des densités 
au cours de ces deux années. 


Les œufs ne sont pas comptés dans les prélève- 
ments car on ne peut pas tous les découvrir ou les 
déterminer. Ce fait a des conséquences plus ou moins 
importantes sur les calculs des densités moyennes 
annuelles pour lesquels nous avons utilisé les nom- 
bres de captures, car c’est lorsque les individus d’une 
espèce sont à l’état d'œufs que leur nombre est maxi- 
mum; ce nombre décroît ensuite jusqu'à la ponte 
suivante (la biomasse n’évolue pas de même). Aussi 
lorsqu'une espèce annuelle effectue une grande par- 
tie de son cycle à l’état d'œufs, on lui attribuera une 
densité de population nulle au cours de cette période 
et sa densité moyenne annuelle en sera d’autant 
diminuée. On sous-estime ainsi certains groupes, 
comme par exemple les Orthoptères, dont la plupart 
des espèces passent la moitié de l’année à l’état 
d'œufs. 


RÉSULTATS. 


Les résultats en lande continentale sèche (Paim- 
pont, région de Rennes) sont assez nombreux et 
complémentaires pour que nous puissions obtenir 
une certaine image de la faune globale d’une lande 
de ce type, ceux de Fréhel (landes sèche et mésophi- 
le) permettent d’effectuer quelques points de compa- 
raison. Mais il est trop tôt pour pouvoir donner une 
idée générale sur la faune globale des landes, d’au- 
tant plus que les données comparées, toutes ponc- 
tuelles, ne sont pas d’un grand secours. 
au cours de l’année suivant les périodes de prélève- 
ments entre les valeurs extrêmes : 730 + 160 larves/ 
m? et 22 500 + 2 500 larves/m°?. 


Les résultats sur les adultes (BAILLIOT et TREHEN, 
1974; BAILLIOT, 1975) basés, entre autres, sur l’uti- 
lisation des pièges colorés et l'observation des 
essaims ne permettent pas de quantifier leur nombre 
ni d'estimer leur survie. 


Hétéropières. 


EHANNO (en cours) compare les données obtenues 
par différents types de pièges (Barber, coloré, lumi- 
neux, succion) mis en pratique dans plusieurs bio- 
cénoses du massif armoricain et tente de préciser, à 
partir de ses données armoricaines et de celles de la 
littérature, l'impact de chacune dans la connaissance 
des biocénoses explorées de la faune armoricaine des 
Hétéroptères. 

OLLIVIER (1979) étudie le Lygaeidae Kleidoceris 
truncatulus-ericae dans une lande xérophile du Cap 
Fréhel et, par l'utilisation d’un carré de ramassage 
de 0,1 m?, précise les fluctuations de densité de cette 
espèce; la densité moyenne d’adultes de juillet 1973 
à septembre 1974 est de 120 individus/m?. 


EVOLUTION SAISONNIÈRE DES PEUPLEMENTS. 


Les densités de peuplement évoluent au cours de 
lannée en fonction notamment de l’évolution démo- 
graphique des différentes espèces ou des déplace- 
ments de faune. 


Nous ne donnons ici que des résultats généraux 
sur le peuplement des Invertébrés et nous n’analy- 
serons pas les travaux ayant trait à l’évolution de 
populations : BELLIDO et DEVEAUX, 1973 (Carabus 
cancellatus et Steropus madidus, Coléoptères Cara- 
bidae); FREZOULS, 1974 (Philaenus spumarius, Ho- 
moptère Cercopidae); DELETTRE, 1975 (Parasmittia 
sp, Diptère Chironomidae); BAILLIOT, 1975 (plu- 
sieurs espèces de Diptères Chironomidae et Sciari- 
dae); DEBROISE C., 1977 (Lycophotia porphyrea, 

Il persiste encore des groupes pour lesquels nous 
ne possédons que des données générales sans même 
une liste d'espèces comme les Collemboles et les 
Hyménoptères (Formicidés exceptés), d’autres pour 
lesquels nous n’avons que des données qualitatives 
comme les Lépidoptères et les Coléoptères, d’autres 
enfin pour lesquels nous ne possédons aucune don- 
nées bien que leur importance soit peut-être grande 
comme les Nématodes ou les Oligochètes. 
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L'évolution saisonnière des captures d’Invertébrés 
dans les strates arbustives de lande sèche (fig. 7 et 
8) traduit surtout celle des populations dominantes : 
Odontothrips ulicis (Thysanoptère, Thripidae) et 
Hyperetes guestfalicus (Psocoptère, Atropidae) sur 
lAjonc d'Europe, Arytaena sp. (Homoptère Psylli- 
dae) sur le Genêt à balais. Dans les strates basses, 
l’évolution saisonnière des captures traduit peut-être 
des déplacements de faune en été depuis les zones 
rases et ouvertes (groupements pionniers saxicoles, 
pelouse à Festuca ovina) vers les zones fermées et 
épaisses (pelouse à Agrostis setacea, lande basse, 
Jande à Ajonc d'Europe), mais ceci est à confirmer 
par des prélèvements plus étendus que ceux réalisés 
jusqu'ici. 


CONCLUSION 


Les méthodes de prélèvement utilisées pour l’esti- 
mation de la faune globale sont nécessairement diver- 
ses et leurs résultats doivent se cumuler. Les mé- 
thodes «absolues» prenant en compte un grand 
nombre de groupes avec une assez bonne fidélité sont 
les seules permettant d’obtenir des résultats quanti- 
tatifs. Il est toutefois nécessaire d’en cumuler plu- 
sieurs car chacune est mieux adaptée à l’étude de 
groupes ou de zones particulières. Dans le cas des 
landes, ce sont : la sonde pédologique (faune hypo- 
gée et de la surface du sol; Acariens, Collemboles, 
larves de Diptères...), le biocénomètre ou le carré 
de ramassage de 0,1 à 0,5 m? (surface du sol, stra- 
tes muscinale et herbacée; Aranéides, Coléoptères, 
Hyménoptères, Hétéroptères...), le cadre de ramas- 
sage de 1 m? et plus (mêmes zones que précédem- 
ment; Orthoptères, Homoptères Cercopidés et Jas- 
sidés), les prélèvements de rameaux (strate arbus- 
tive). Il faut aussi ajouter l'emploi de méthodes plus 
spécifiques comme les nasses d’émergences (produc- 
tions de Diptères adultes et détermination des pério- 
des d’émergences). Enfin, faute de pouvoir obtenir 
des données quantitatives, des résultats qualitatifs ont 
été obtenus dans les landes armoricaines par les 
méthodes suivantes : pièges au sol, jaunes, à succion 


et lumineux, chasse à vue, fauchage, battage (Dip- 
tères, Lépidoptères, Hétéroptères Mirides, Coléop- 
tères Carabiques.). 

La faune globale des Invertébrés d’une lande sè- 
che continentale, exprimée par les densités moyennes 
annuelles, met en évidence trois catégories de grou- 
pes: — Les Acariens (surtout des Oribates), les 
Collemboles et les Diptères (larves) présents à plu- 
sieurs milliers d'individus par m?. — Les Aranéides, 
les Coléoptères, les Hétéroptères et les Hyménoptères 
Formicidés ont des densités de quelques centaines 
d'individus/m?, — les autres groupes d’Invertébrés 
sont représentés par quelques dizaines d’individus/ 
m°?. Trois groupes sont particulièrement abondants 
dans la strate arbustive (Ajoncs d'Europe et Genêt 
à balais) mais nous ne possédons pas de valeurs de 
densité à leur sujet; ce sont les Psocoptères, les 
Thysanoptères et les Homoptères Psyllidés. Sur les 
landes littorales du Cap Fréhel, les groupes sont à 
peu près représentés de la même façon qu’en lande 
continentale sèche, à l'exception des Hyménoptères 
Formicidés relativement moins abondants et des 
Crustacés Isopodes qui sont les Invertébrés les plus 
abondants en lande mésophile si l'on excepte les 
Acariens, les Collemboles et les Diptères. Il faut 
noter que deux groupes peut-être importants n’ont 
pas été estimés: les Nématodes et les Oligochètes. 
Dans une même station, nous possédons quelques 
éléments sur la localisation des groupes en fonction 
des associations végétales et des strates, mais il est 
encore prématuré de donner des résultats comparés 
entre les différentes stations. 
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APERÇU 
SUR LA FAUNE ENTOMOLOGIQUE DES LANDES ARMORICAINES : 
RHYNCHOTES HÉTÉROPTÈRES, PRINCIPALEMENT MIRIDAE 
OBSERVÉS SUR LES VÉGÉTAUX DES DIVERSES STRATES 


par Bernard EHANNO 


Laboratoire de Zoologie et Ecologie, Université de Rennes 


RÉSUMÉ 


Revue faunistique et écologique des Hétéroptères, 
principalement MiRIDAE, observés dans les landes du 
Massif armoricain (166 espèces citées dont 134 carac- 
téristiques ou habituelles, appartenant à 16 familles). 
Les espèces sont considérées dans leur liaison, plus ou 
moins étroite avec les plantes hôtes, dans leur apparte- 
nance aux différents niveaux et aux diverses strates de 
la végétation (strate herbacée inférieure, hypogée supé- 
rieure et litière, strate herbacée, strate arbustive, strate 
arborescente : feuillus et résineux, enclaves dulcaqui- 
coles). 

Des renseignements sur les cycles biologiques sont 
apportés pour des espèces caractéristiques. Des données 
complémentaires (observations en d'autres régions de 
France), à titre comparatif, permettent de mieux appré- 
cier les cortèges de la faune armoricaine de ces Insectes 
dans les landes. 


INTRODUCTION 


Les zones incultes: espaces rudéraux, alentours 
négligés de l’habitat, bord des voies de communi- 
cation, friches sur sols variés, dunes, landes, garri- 
gues, maquis, sont avec les agrobiocénoses particu- 
lièrement à l'étude de nos jours, des territoires privi- 
légiés d’une recherche entomologique, d’abord qua- 
litative, de plus en plus quantitative. 


SUMMARY 


A faunistic and ecological review of Heteroptera, 
mainly MIRIDAE, found on the heath of the armorican 
massif is given (out of the 166 species named belong- 
ing to 16 different families — 134 species are found 
regularly or are characteristic of the region). 

Both the more or less close relationships between 
these species and their host plants, and their belonging 
10 different levels of the various vegetation strata (lo- 
wer herbaceous, upper hypogeal and litter stratum, her- 
baceous stratum, arbustive (shrubs) stratum, deciduous 
and resinous arborescent stratum, dulcaquicoles enclaves) 
have been taken into consideration. 

Information on the biological cycles of characteristic 
species is given. Complementary data (observations con- 
cerning other regions in France), by comparison, allo- 
wed a better appreciation on sequences in the armori- 
can fauna of these insects on the heaths. 


Les landes armoricaines, par leur importance 
dans la qualification des paysages bretons, leur 
diversité physionomique, écologique, sont des terrains 
d'étude de choix. Les Hétéroptères y prennent une 
place intéressante par leur localisation dans l’une ou 
l’autre des strates, en liaison avec le cycle des espè- 
ces et leur inféodation plus ou moins étroite aux 
plantes hôtes caractéristiques ou habituelles. En par- 
ticulier, les MIRIDAE, par leurs exigeances trophiques, 
par leur mode de ponte endophytique, sont attachés 
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aux végétaux et aux strates d’une manière parfois 
stricte. 


Cette liaison ne peut suffire à établir cette faune 
d’une association végétale. L’inféodation est un rap- 
port privilégié entre l’Insecte et sa plante hôte, dont 
la présence même en dehors de sa biocénose propre, 
peut entraîner celle de l’Insecte, parfois en nombre 
si le végétal trouve des conditions d’épanouissement 
satisfaisantes. 


L’inféodation étroite du type: un Miride — une 
plante, n’est pas le cas général. C’est celui de Dicy- 
phus pallidicornis (Digitalis purpurea), de Capsodes 
lineolatus (Asphodelus albus, A. arrondeaui)… Le 
plus souvent, ici particulièrement où dominent en 
strate herbacée des Graminées et des Ericacées, en 
strate arbustive des Papilionacées, en strate arbores- 
cente quelques Conifères, l’inféodation, plus large, 
linscrit au niveau des plantes d’une même famille. 
Les Mirides liés à l’une ou à l’autre peuvent se ren- 
contrer dans des régions biogéographiques diffé- 
rentes, en plaine comme en altitude, sur d’autres 
espèces de ces familles, intégrées dans des biocéno- 
ses voisines ou dissemblables. 


Les cortèges de la faune armoricaine, notamment 
ceux de la biocénose lande, ne sauraient être étudiés 
sans qu’il soit fait référence aux données régionales 
dont l'analyse exhaustive n’a pas sa place ici. J'ai 
observé personnellement les espèces non armoricaines 
citées, en diverses régions de France, particulière- 
ment en Touraine (Station de Richelieu et environs : 
Richelais, Plateau de Sainte-Maure, Champeigne), 
dans le Poitou (Forêt de Moulière). Si la présence 
de certaines est possible dans le Massif Armoricain, 
celle de bien d’autres est peu probable. 


MÉTHODES DE PROSPECTION 


Le but des prospections étant de recenser les 
espèces, d'apprécier le degré de leur inféodation 
aux plantes hôtes, d'établir les étapes de leur cycle, 
de comparer la faune armoricaine avec les autres 


faunes régionales, les méthodes sont, ici, qualitatives. 
Le nombre des relevés permet toutefois d’estimer 
l'abondance relative des espèces. 


Collecte à vue: difficile pour les espèces en acti- 
vité, pour celles des niveaux inférieurs, pour les in- 
dividus de faible taille, elle provoque l'observation 
minutieuse et est positive. 


Toile à battre: peu quantitative mais efficace, 
elle permet, sélectivement, de recueillir larves et 
adultes par aspiration. 


Filet-fauchoir : très critiqué, fort peu sélectif sauf 
en strate homogène, il est utile dans une étude pré- 
liminaire. 


Biocénomètre : intéressant pour les espèces des 
niveaux inférieurs, son efficacité est moindre pour 
celles des autres strates qui s’échappent avec rapi- 
dité. Il en est de même des variantes: végétation 
enfermée puis sélectionnée. 


Pièges : attractifs, passifs, leur efficacité dépend 
de leur nature et de leur emploi dans chacun des 
biotopes. Les pièges Barber jouent leur rôle au ni- 
veau du sol mais ne renseignent guère sur la faune 
des strates supérieures que les pièges à SUCCION pré- 
lèvent. Les pièges COLORÉS apportent des renseigne- 
ments complémentaires, les pièges LUMINEUX des 
résultats fragmentaires, souvent d’un grand intérêt 
(ŒEHanNo & DEBROISE, 1975) en particulier dans la 
mise en évidence d’enclaves dulcaquicoles par la 
récolte de CORIXIDAE (EHANNO, 1979, sous presse) 


Cylindre sécateur : efficace sans doute en strate 
herbacée tendre mais non au sein des Ericacées, en- 
core moins en strate arbustive ou arborescente. Son 
maniement peu aisé favorise la fuite de la faune. 


COLLECTE DES DONNÉES 


Aux données personnelles (la majorité des infor- 
mations) s’ajoutent celles de plusieurs Collecteurs qui 
m'ont confié pour identification les Hétéroptères 
obtenus notamment par des piégeages. 
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VUE D'ENSEMBLE ET ESSAI DE SYNTHÈSE 
DES DONNÉES RECUEILLIES 


Les données sont ordonnées par strate et par 
plante hôte: Strate herbacée inférieure, hypogée 
supérieure, litière; Strate herbacée; Enclaves dulca- 
quicoles; Strate arbustive; Strate arborescente. 

Les espèces caractéristiques sont citées avec quel- 
ques détails de leur biologie, de leur écologie et le 
calendrier des principales étapes de leur cycle. Dans 
quelques cas significatifs des renseignements com- 
plémentaires sont apportés d’après des observations 
collectées en d’autres régions (espèces des Papiliona- 
cées, des Conifères...). Les tableaux 1, 2 et 3, syn- 
thétisent ces données notamment les périodes d’obser- 
vations des adultes des principales espèces. 


Les espèces des autres familles ne sont pas traîtées 
avec les mêmes détails sauf cas particuliers. Les 
LYGAEIDAE, dont beaucoup sont liés aux niveaux 


inférieurs, font l’objet d’autres travaux de ce colloque 
(OLLIVIER) et ne sont pas pris en compte ici. 


Plusieurs espèces sont nouvelles pour le Massif 
Armoricain, parfois pour la France. Elles sont ac- 
compagnées du signe (°). 


I. STRATE HERBACÉE INFÉRIEURE, HYPOGÉE SUPÉ- 
RIEURE, LITIÈRE. 


Des MIRIDAE et des espèces de quelques autres 
familles, habituels de la strate herbacée, s’observent 
fréquemment à la base des plantes et au niveau du 
sol en liaison avec les conditions climatiques ou avec 
le cycle biologique (espèces hivernant à l’état adulte). 
Les suivantes sont plus particulièrement attachées 
à de tels milieux. 


Deraeocoris morio : les seules captures en nombre 
de ce Miride, toutes des mâles, sont dues au piégeage 
lumineux en lande de Fréhel (Côtes-du-Nord) (EHAN- 
NO & DEBROISE, 1975). Il s’y ajoute une femelle 
prise au niveau du sol, en lande mésophile, à la 
base d’Erica ciliaris et d’Ulex galli. L’espèce semble 
être inféodée aux Ericacées des landes mésophiles et 
méso-hygrophiles. Sa distribution reste mal connue 
(ŒHaANNo, 1977 : 120-121, 125). 


Myrmecoris gracilis : cantonné à la surface du sol, 
obtenu, bien que rarement, par prospection à vue 
à la base des touffes de Molinia coerulea, de Calluna 
vulgaris et d’Erica cinerea, en début et en fin juillet 
(landes de Paimpont et de la forêt de Rennes, Ille- 


et-Vilaine). 


Hallodapus rufescens : j'ai signalé (Bull. Soc. sci., 
Bretagne, 1976, 51 : 67-69) la capture d’un mâle bra- 
chyptère dans une lande hygrophile de Fréhel par 
GEORGES à la base de plants d’Erica ciliaris, de Mo- 
linia coerulea, d'Ulex gallii et d'U. nannus. C’est la 
seule capture de l’espèce dans le Massif armoricain. 
Elle n’est citée que de quelques localités françaises 
(WAGNER & WEBER, 1964 : 373). 


Lygus rugulipennis, L. pratensis et L. maritimus 
ont été observé à maintes reprises à la base des 
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TABLEAU I 


1 DERAEOCORIS MORIO 
2 MYRMECORIS GRACILIS 
3 HALLODAPUS RUFESCENS 
4 LYGUS RUGULIPENNTS 

5 LYGUS PRATENSIS 

6 LYGUS MARITIMUS 


STRATE HERBACÉE INFÉRIEURE 
IHYPOGÉE SUPÉRIEURE, LITIÈRE 


PLTHANUS MAERKELT 


7 
8 LEPTOPTERNA DOLOBRATA 
9 


LEPTOPTERNA FERRUGATA 
10 NOTOSTIRA ELONGATA 

11 NOTOSTIRA ERRATICA 

12 TRIGONOTYLUS RUFICORNIS 
13 TRIGONOTYLUS COELESTIALIUM 


14 STENODEMA LAEVIGATUM 
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15 STENODEMA CALCARATUM 
16 PHYTOCORIS VARIPES 


17 ORTHOTYLUS ERICETORUM 
18 PHYTOCORIS JORDANT 


HERBACÉE 


19 NABIS ERICETORUM 


ERICACÉES 


20 DICYPHUS PALLIDICORNIS 
f21 CAPSODES LINEOLATUS 
22 MOALOCORIS FILICIS 
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TABLEAU II 
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26 CYRTORRHINUS CARICIS 

7 IYTTHUS PYGMAEUS 

28 DOLICHONABIS LIMBATUS 

9 LIMNONABIS LINEATUS 

(30 ANAPTUS MAJOR 

1 “SALDIDAE 

2 “AMPHIBIOCORISES* 

3 “HYDROCORISES" : CORIXIDAE 


DULCAQUICOLES 


ENCLAVES 


Bu “AUTRES HYDROCORISES" 
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PÉRIODE: 


(35 HETEROCORDYLUS PARVULUS 
(36 PACHYLOPS B1COLOR 
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(37 HETEROCORDYLUS TIBTALIS 
(38 CAPSODES FLAVOMARGINATUS 
(39 CAPSODES SuLcATUS 
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TABLEAU III 
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49 STHEMARUS. MODESTUS 
50 PSALLUS oBscuRELLus 

51 ATRACTOTOMUS PAGNTCORNIS 
52 ORTHOPS RUBRICATUS 

53 CAMPTOZYEUN AEQUALE 

54 DICHROOSCVTUS RUFIPENNIS 
55 ALLOEOTOMUS GOTHICUS 

56 ATRACTOTOMUS PARVULUS 
57 PLAGIOGNATHUS VITELLINUS 


ESSENCES RÉSINEUSES 


QBSERVATION DES 


ADULTES INFÉODÉS 


58 STHENARUS DISSIMILIS 
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Ericacées qui ne sont pas leurs plantes hôtes habi- 
tuelles et dans les litières pendant la saison froide, 
alors qu’elles hivernent à l’état adulte, de même que 
Stenodema calcaratum et S. laevigatum. 


D’autres Hétéroptères vivent dans ces milieux. Les 
suivants y ont été observés : 


REDUVIDAE : Coranus subapterus (°) (BARNAUD 
par pièges Barber); NABIDAE : Anaptus major, Nabis 
ferus, Nabicula flavomarginata (°) (BARNAUD, id.), 
Stalia boops (BARNAUD, id.), peu connu, les autres 
captures de l’espèce en Bretagne sont celle de ProN- 
NEAU en 1905 dans la vallée de Saint-Alban, près 
d'Erquy (Côtes-du-Nord) et une prise personnelle, 
inédite, en lande d’Ouée (Ille-et-Vilaine); TINGIDAE : 
Dictyonota strichnocera (°), Derephysia foliacea (°) 
et Acalypta parvula (°). Cette dernière s’observe 
pendant toute l’année : les adultes sont rares de fin 
mai au début juillet, les larves ont été récoltées de 
mi-juin à fin août, la nouvelle génération apparaît 
au début juillet. Ce Tingide est connu aussi des 
dunes (CAMBERLEIN, 1976); ANTHOCORIDAE : Lycto- 
coris campestris, Xylocoris galactinus (°), fréquents 
dans les litières, Cardiastethus fasciiventris, plus for- 
tuit; CYDNIDAE : Legnotus fumigatus (°) (BARNAUD, 
CAMBERLEIN, par pièges Barber); SCUTELLERIDAE : 
Eurygaster austriaca (°) dans une litière d’Ulex euro- 
paeus (CANARD); PENTATOMIDDAE : Sciocoris cursi- 
tans, Zicrona caerulea. Cette espèce, qui vit dans 
des milieux divérs, a été observée sur Juniperus 
communis et est citée comme prédatrice de larves 
de Coléoptères Chrysomélides et de Lépidoptères 
Dupuis, 1949 : 248-249). Elle l’est peut-être aussi 
des larves de Zycophotia porphyrea étudié par 
DEBRoïsE 1977 dans les landes de Fréhel. 


II. STRATE HERBACÉE. 


Elle comprend pour l'essentiel des Graminées et 
des Ericacées et localement quelques autres végé- 
taux : Digitalis purpurea, Asphodelus albus, A. arron- 
deaui, Jasione montana, Pteridium aquilinum… 


1. Graminées. 


Ces végétaux avec d’autres permettent de carac- 
tériser les milieux d’après leur plus ou moins grande 
hygrophilie: Molinia coerulea, Agrostis canina, À. 
stolonifera, Anthoxanthum odoratum (milieux humi- 
des), Agrostis setacea, À. tenuis, Arrhenaterum ela- 
tius, Dactylis glomerata, Festuca rubra (milieux 
mésophiles), Festuca ovina, Agrostis tenuis, Brachy- 
podium pinnatum (milieux xérophiles). Ils sont hôtes 
des principaux MIRIDAE suivants : 


Pithanus maerkeli : très commun (la forme macro- 
ptère est rare) sur de nombreuses Graminées des 
landes, des prairies et des talus, le plus souvent 
dans des milieux hygrophiles et mésophiles, voire 
paludicoles (nombreuses observations sur Juncus ef- 
fusus, J. conglomeratus...) fréquent aussi dans des 
territoires plus secs, sur des dunes... L'espèce obser- 
vable à l’état adulte de fin mai à octobre, avec un 
maximum de densité en juin et pendant la première 
quinzaine de juillet, est encore abondante plus tard 
en altitude (début août, vers 1 000 et 1 500 m, Cir- 
que de Lescun, Pyrénées-atlantiques). 


Leptopterna dolobrata : habituelle des Graminées 
mais non exclusive des landes, fréquente dans les 
prairies, sur les dunes, les talus, dans des biotopes 
méso- et hygrophiles mais aussi dans des stations 
sèches. Les premiers adultes apparaissent pendant 
les derniers jours de mai, leur abondance est maxi- 
mum en juin; quelques individus ont été capturés en 
septembre. L'espèce est encore bien représentée en 
altitude, au-dessus de 1 000 m, pendant la première 
quinzaine d’août (Puy-de-Dôme, Lozère, Pyrénées- 
atlantiques, Hautes - Pyrénées, Pyrénées - orientales, 
Aude, Isère, Alpes-de-Haute-Provence, Hautes-Alpes, 
Drôme). 


Leptopterna ferrugata : semble préférer les sta- 
tions sèches (pinèdes, dunes) à Graminées xérophi- 
les: Avena pubescens, A. pratensis, Brachypodium 
pinnatum, Bromus erectus, Ammophila arenaria, 
Agropyron junceum.. Les adultes se rencontrent de 
fin mai à fin juillet, surtout en juin. 
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Notostira elongata et N. erratica ont chacun une 
génération estivale et une génération automnale avec 
un maximum d'adultes observables en juin et au 
début juillet et un autre en septembre. Ils se ren- 
contrent sur les Graminées des landes mais sont 
plus communs sur celles des dunes, des prairies et 
des bords de chemins, dans des milieux mésophiles 
et xérophiles. 


Trigonotylus ruficornis et T. coelestialium (°): 
vraisemblablement souvent confondus fréquentent les 
Graminées des landes, des bordures de forêt (notam- 
ment pour la première : forêt de Rennes, de Haute- 
Sève, de Paimpont (Ille-et-Vilaine), de Meucon 
(Morbihan), pour la seconde : forêt de Rennes, de 
Liffré, de Paimpont (Ille-et-Vilaine), de Trédion- 
Kerfily (Morbihan); dans ces deux dernières loca- 
lités lespèce a été prise par piégeage lumineux 
(DEBROISE, août 1975). T. ruficornis est de plus 
fréquent en particulier sur les dunes du littoral. 


T. coelestialium : non encore signalé du Massif 
armoricain, est nouveau pour la France. Je connais 
cette espèce, en plus des localités citées, de Parthe- 
nay-de-Bretagne, de Bazouges-la-Pérousse, de Ren- 
nes (jardin botanique de lI.N.R.A., captures au 
piège lumineux par RAHN, août 1971) (Ille-et-Vi- 
laine), de Touraine (Station de Richelieu, Pays de 
Véron, Indre-et-Loire), de Saint-Jean-la-Croix (bords 
de Loire, sur Eragrostis pilosa) (Maine-et-Loire), de 
Salses (Pyrénées-orientales : Collection PorssoN-BrA- 
SIL & Poisson). Récemment, FAUVEL l’a capturé 
grâce à des pièges à glu sur des Poiriers aux envi- 
rons d'Avignon (Vaucluse) (Communication du Col- 
lecteur). Cette espèce a probablement deux généra- 
tions annuelles: observable de juin à mi-octobre 
l'abondance des adultes est maxima, d’une part en 
juillet, d’autre part en septembre. 


Stenodema laevigatum et S. calcaratum sont habi- 
tuels de nombreuses Graminées des landes, des talus, 
des prairies. Les adultes, du fait du chevauchement 
des générations, sont observables toute l’année, pen- 
dant la saison froide au sein des touffes de Grami- 
nées et à leur base. La seconde est plus nettement 
liée aux milieux mésophiles et même hygrophiles sur 


les Joncs, les Carex.. en bordure des mares, des 
étangs, des tourbières. 


Phytocoris varipes fréquente les Graminées des 
landes en stations humides mais aussi dans des bio- 
topes xérophiles : landes sèches, friches sur sols 
sableux ou calcaires. L'espèce s’observe de plus sur 
Erica cinerea, Calluna vulgaris, souvent sur Saro- 
thamnus scoparius, parfois sur Ulex europaeus et sur 
Ulex minor, U. galli. Les adultes, plus abondants 
de mi-juillet à mi-août se rencontrent de fin juin au 
début septembre. 


Conostethus roseus (°) n’a été capturé qu’une fois 
dans la région, sur Agrostis canina, dans les landes 
de Paimpont (18 juillet 1969). 


D’autres Hétéroptères, non stricts de ces biotopes, 
s’y rencontrent : 


NABIDAE : Aptus mirmicoides dont les larves ten- 
dent à se localiser près du sol, Nabis ferus, N. pseu- 
doferus, N. punctatus, N. rugosus, parfois Himacerus 
apterus, plus fréquent en strates arbustive et arbo- 
rescente; dans les zones mésophiles et hygrophiles : 
Dolichonabis limbatus. Limnonabis lineatus (°) vit 
sur les Juncacées et à leur base et pourrait se remar- 
quer en bordure des collections d’eau. SCUTELLERI- 
DAE : Eurygaster testudinaria, en biotopes mésophiles 
surtout, Æ. maura, plus xérophile. PENTATOMIDAE : 
Aelia acuminata, Neottiglossa leporina, N. pusilla.…. 
RHOPALIDAE : Myrmus miriformis parfois abondant 
en landes xérophiles.. ALYDIDAE : Alydus calcara- 
tus... 


2. Ericacées. 


Les Bruyères caractérisent les types de landes : 
sèche, mésophile, humide. Elles sont hôtes de 2 
MIRIDAE : Orthotylus ericetorum et Phytocoris jor- 
dani, en plus de Deraeocoris morio et de Hallodapus 
rufescens, cités plus haut, et d’un NABIDAE : Nabis 
ericetorum. Les 2 Mirides s’observent effectivement 
sur Calluna vulgaris, Erica cinerea, E. ciliaris, E. 
tetralix, mais ne sont vraiment inféodés, voire abon- 
dants que sur les deux premières, dans les biotopes 
xérophiles et xéro-mésophiles. Elles sont plus for- 
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tuites sur les deux autres dans les landes mésophiles 
et hygrophiles. E. ciliaris et E. tetralix couvrent aussi 
des surfaces moins étendues et plus localisées que 
la Callune et la Bruyère cendrée. 


Orthotylus ericetorum : peut être très abondant 
sur ces Bruyères, davantage sur Æ. cinerea dont la 
floraison s'étale sur plus de 4 mois que sur C. vul- 
garis en fleurs pendant moins longtemps. Les larves 
font leur apparition sur la Bruyère cendrée pendant 
la dernière semaine de juin, alors que s'ouvrent les 
boutons floraux. D’autres se remarquent en fin 
juillet (et début août) puis en fin août (et début 
septembre). Les adultes sont abondants pendant : 
1) la 2° et la 3° semaine de juillet, 2) la 3° et la 
4° semaine d’août, 3) la 2° quinzaine d'octobre et 
le début septembre. Ils se capturent encore au début 
novembre sur Calluna vulgaris dont la floraison n’est 
pas achevée, au contraire de celle d’Erica cinerea. 


Il est ainsi permis de penser que l'espèce montre 
un chevauchement d’au moins 2 générations, de 3, 
vraisemblablement. Ceci s’observe aussi pour un 
autre Miride, Dicyphus epilobii, inféodé à une 
plante à floraison longuement étalée, Epilobium hir- 
sutum des milieux humides (base des talus et fossés). 


O. ericetorum fréquente aussi Erica scoparia en 
strate arbustive (Indre-et-Loire, Pyrénées-orientales) 
et Erica arborea (Pyrénées-orientales). 


Phytocoris jordani, décrit en 1954, pouvant se 
confondre avec P. varipes et avec P. austriacus, 
reconnu à la même époque, est encore peu cité de 
France. Je l'ai observé dans le Massif armoricain 
(Paimpont) et en Anjou (Réserve botanique de Pont- 
Barré) sur la Callune, la Bruyère cendrée, en sep- 
tembre et en août. Des piégeages lumineux ponctuels, 
en landes xérophiles et méso-xérophiles en ont livré 
un petit nombre (Fréhel, Paimpont, Trédion-Kerfily : 
DEBROISE, juillet et août 1975). Autres observations 
régionales : j'en ai capturé plusieurs exemplaires sur 
Ulex minor dans les landes de la Forêt de Moulière 
(Vouneuil-sur-Vienne : les Moulières-neuves, en Poi- 
tou, fin août 1979). Je la connais de plus, en juillet 
sur Lavandula vera (Alpes-de-Haute-Provence), par 
fauchage sur friches en sols calcaires (Drôme, Avey- 


ron, Gard), sur Genista scorpius, Lavandula staechas 
et Cistus laurifolius de côteaux calcaires (Pyrénées- 
orientales), sur Centaurea paniculata (Vaucluse) et 
sur Thymus vulgaris (Espagne : Sierra de la Esque- 
Ila). 


Nabis ericetorum : présent à l’état adulte pendant 
presque toute l’année, à l’état larvaire, surtout, de 
mi-juillet à mi-août. L'espèce est habituelle des Eri- 
cacées de notre région, d’Erica vagans (Touraine), 
commune dans la strate arbustive sur Erica scoparia 
(Touraine), Ulex europaeus, Sarothamnus scoparius 
mais aussi sur Genista purgans (Massif central, Pyré- 
nées). Les individus hivernent sur ces végétaux, de 
préférence vers leur base et au niveau des litières 
ainsi que sur Juniperus communis (Touraine, Massif 
central, Massif armoricain). 


D’autres Hétéroptères, habituels d’autres strates, 
ne sont pas rares sur les Ericacées : MIRIDAE : Phyto- 
coris austriacus, P. varipes, Orthotylus virescens, 
Pachylops bicolor, parfois aussi Pithanus maerkeli, 
Stenodema laevigatum; NABIDAE : Nabis pseudoferus, 
N. punctatus, N. rugosus; ANTHOCORIDAE : Antho- 
coris nemorum, Orius laevigatus, ©. minutus, ©. 
niger; PENTATOMIDAE : Piezodorus lituratus Zicrona 
coerulea… 


3. Autres végétaux herbacés. 


La présence locale, parfois occasionnelle dans les 
landes de tel ou tel végétal peut être accompagnée 
de celle du cortège des espèces inféodées. Digiralis 
burpurea, Asphodelus albus, A. arrondeaui et Jasio- 
ne montana, en sont quelques exemples. 


Digitalis purpurea. 


Dès le début de juin et avant même le début de la 
floraison les larves des premiers stades de Dicyphus 
pallidicornis sont présentes, cantonnées à la face 
inférieure des feuilles, plus nombreuses au niveau de 
la rosette inférieure et des feuilles basses. Les adul- 
tes brachyptères, le plus souvent, ou macroptères 
(mâles et femelles) recherchent en plus la hampe 
florale, les fleurs, les pédoncules floraux. Ils sont en 
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plus grand nombre de la seconde semaine de juin 
aux premiers jours de juillet, se capturent çà et là 
en fin juillet. En altitude (1 000 à 1 200 m, Cirque 
de Lescun, Pyrénées-atlantiques), je les ai observés 
en nombre à la fin juillet et au début août, les Digi- 
tales étant là, en pleine floraison. L'espèce est éga- 
lement fréquente sur les Digitales des talus. 


Asphodelus albus, A. arrondeaui. 


Dans les landes de l’intérieur, Asphodelus albus 
et dans les landes du littoral, À. arrondeaui, sont 
hôtes d'individus parfois nombreux de Capsodes 
lineolatus, espèce inféodée aux Liliacées, voisine de 
C. cingulatus qui se rencontre en diverses régions 
de France sur Verbascum sspp., Galium sspp., Achil- 
lea sspp., Senecio sspp., mais n’a pas été observée en 
Bretagne. 

L’espèce des Asphodèles armoricains effectue son 
cycle de mai à juin; quelques adultes s’observent 
sporadiquement pendant la première quinzaine de 
juillet sur des plantes des prairies. Les larves, à la 
base des hampes florales en formation au début mai, 
s'élèvent le long de cet axe au fur et à mesure de 
son développement et de l'ouverture successive des 
bourgeons floraux puis des fleurs. Les adultes s’y 
accouplent. La femelle introduit ses œufs, en nombre 
variable dans des fissures qu’elle provoque le long 
de la hampe, le plus souvent la tête en bas. Le 
nombre des individus par plant ou par groupe de 
plants peut être localement important. Ce fut le cas 
en juin 1976 dans une station du sud de Rennes 
(La Dominelais) à forte densité d’Asphodèles, en 
limite de prairie et d’un talus. En landes, les Aspho- 
dèles, plus dispersées, accueillent un nombre moins 
élevé d'individus. 

La stabilité de l’espèce dans les stations est 
fonction de la conservation sur place des hampes 
florales. Ainsi, dans la région de Paimpont (La Tou- 
che-Guérin), les incendies de 1976 ont détruit ces 
hampes et depuis Capsodes lineolatus s’observe peu. 


Les principales stations de l'espèce sont les sui- 
vantes : 
— landes de l’intérieur : région de Paimpont (plu- 
sieurs stations), La Dominelais (Ille-et-Vilaine), 


Oudon (d’après PENEAU ir DOMINIQUE, 1902 : 
195), Grand-Auverné (Loire-atlantique), 

— landes du littoral: Ploemeur-Kerroch (Morbi- 
han) (Leg. LE GARFF et observations personnel- 
les). 


Elle est récoltée aussi sur Asphodelus sp. dans des 
garrigues aux environs de Montpellier (Hérault) par 
DEMAISON (communication du Collecteur). 


Je n’ai pas observé l’autre espèce dans le Massif 
armoricain mais la connaît de la Drôme (Vercors), 
des Alpes-de-Haute-Provence, de l'Aude, des Pyré- 
nées-orientales, de la Lozère et sur Cantal, le plus 
souvent sur des Papilionacées. 


Pteridium aquilinum. 


La lande peut faire place localement à une Ptéri- 
daie. Monalocoris filicis vit sur cette Fougère dont 
il recherche les pieds fertiles. Il n’est pas rare sur 
Athyrium filix-femina, Thalypteris palustris et se 
rencontre de fin mai à fin octobre. Bryocoris pteri- 
dis, mâles et femelles brachyptères et macroptères, 
est inféodée aussi à P. aquilinum mais plus encore 
à Athyrium filix-femina, Polystichum filix-mas. Les 
adultes sont observables de fin juin à fin septembre. 


Jasione montana. 


Cette Campalunacée est l’hôte de Strongylocoris 
luridus, peu récolté en Bretagne, récemment pris sur 
cette plante, en pelouse lande à Festuca ovina 
(Baulon-la-Briantais, 1 mâle, 20 août 1975: Ca- 
NARD). 


III. ENCLAVES DULCAQUICOLES. 


Les landes hygrophiles, les Ptéridaies, peuvent 
localement faire passage à des tourbières et aussi 
inclure des flaques, mares naturelles ou artificielles. 


Leur faune, non exclusive des landes ne peut être 
prise en compte ici que d’une manière non exhaus- 
tive. Elle se compose notamment de quelques Hété- 
roptères terrestres inféodés à des végétaux hygro- 
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philes, en bordure des étendues aquatiques, d'Hété- 
roptères AMPHIBIOCORISES localisés à ce territoire et 
à la surface des eaux, d’Hétéroptères HYDROCORISES 
en pleine eau. Plusieurs des espèces citées ont été 
obtenues par piégeages lumineux. Certaines sont peu 
connues bien qu’habituelles de ces zones humides. 
Quelques autres, non encore recueillies en landes, 
sont susceptibles d’y être présentes. 


Les Hétéroptères terrestres ci-après fréquentent 
les végétaux hygrophiles tels que: Agrostis canina, 
Molonia caerulea, Carex sspp., Scirpus sspp., Juncus 
conglomeratus, J. effusus, I. sylvaticus. souvent à 
leur base sur le sol nu ou recouvert de Mousses : 


MIRIDAE. — Teratocoris antennatus, dont les adul- 
tes se rencontrent de mi-août à fin octobre peut être 
localement abondant. L'espèce présente des varia- 
tions importantes de coloration et vit aussi sur 
Juncus maritimus des étangs et mares littoraux qui 
hébergent de plus une espèce voisine, T. saundersi 
(°) et les deux Mirides suivants. — Tyrthus pyg- 
maeus se Capture entre mi-juin et mi-octobre. Sa 
faible taille (2 mm) ne facilite pas sa découverte, 
— Cyrrtorhinus caricis n’a été pris qu’une fois 
(région de Paimpont). Notostira elongata, Stenodema 
calcaratum... n’y sont pas rares. 


NABIDAE. — Anaptus major est habituel de cette 
zone de même que Dolichonabis limbatus et Limno- 
nabis lineatus, au moins localement. Cette dernière 
m'est pas rare à la base de Juncus maritimus des 
marais littoraux, des anciennes salines. 


SALDIDAE (°). — Plusieurs espèces sont les hôtes 
habituels de ces milieux humides, sur la végétation 
et plus souvent au niveau du sol : Chartoscirta cincta, 
C. cocksi, Salda littoralis, Saldula saltatoria. 


ANTHOCORIDAE. — Lyctocoris campestris, Orius 
laevigatus, O. majusculus, O. niger pris avec les 
espèces précédentes ne sont guère caractéristiques ou 
exclusifs de ces biotopes. 


De nombreux Hétéroptères AMPHIBIOCORISES peu- 
vent habiter ces enclaves. Gerris gibbifer a été cap- 
turé à quelques reprises. 


Parmi les Hétéroptères HYDROCORISES il convient 


de signaler les CORIXIDAE suivants: Callicorixa 
praeusta, Corixa punctata, Cymathia coleoptrata, 
Hesperocorixa castanea, H. linnei, H. moesta, H. 
sahlbergi, Sigara distincta, S. dorsalis, S. falleni, S. 
fossarum, S. lateralis. Plusieurs ont été pris à nou- 
veau, récemment aux pièges lumineux (EHANNO, 
1979, sous presse). 


IV. STRATE ARBUSTIVE. 


Les végétaux arbustifs des landes hautes armori- 
caines sont principalement Ulex europaeus et Saro- 
thamnus scoparius. Juniperus communis, très peu 
représenté et très localisé dans la région (des AB- 
BAYES & Coll. 1971: 45-46) est inclus dans les 
landes, en deux stations souvent prospectées : lande 
de Comper, à la limite d’un complexe forestier, lan- 
des du territoire de la station biologique de Paim- 
pont (Ille-et-Vilaine). Dans d’autres régions cette 
strate peut être aussi représentée par Erica scoparia 
(Touraine..), par Genista purgans (Massif central, 
les Pyrénées…..). 


Sur ces arbustes se succèdent plusieurs MIRIDAE, 
certains riches en individus, qu’il sera intéressant de 
situer dans le calendrier des cycles, en comparaison 
avec la phénologie des plantes hôtes. Pour être pré- 
cis, un tel calendrier devrait s'établir pour chaque 
station, pour chaque espèce. La phénologie des 
végétaux n’est pas strictement superposable d’une 
localité à une autre. Il en est de même pour les 
plantes d’une même espèce, dans une station don- 
née. Ces différences s'inscrivent dans les limites 
notées dans la « Flore et Végétation du Massif armo- 
ricain » (des ABBAYES & Coll. 1971) tandis que 
des travaux récents et en cours (Groupe d'étude des 
landes armoricaines) établissent une telle phénologie 
dans des stations précises. 


Le calendrier esquissé ci-après pour les espèces 
inféodées à Sarothamnus scoparius est donc global. 
Le nombre des espèces de Mirides et autres Hété- 
roptères, la multiplicité des points d'étude et de 
prospection ne permettent pas de le dresser d’après 
les données propres à chaque localité. Il comprend 
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l'époque à partir de laquelle les stades larvaires 
sont identifiables sans risque majeur d’erreur, celle 
de la présence des adultes, des premières aux der- 
nières observations, la période pendant laquelle ils 
sont les plus nombreux. Les individus tardivement 
observés sont le plus souvent des femelles, rarement 
des mâles. Leur nombre est peu élevé. 


Des observations en Touraine, d’avril à novembre, 
en d’autres régions en juillet et pendant la première 
quinzaine d’août, sont prises en compte à titre com- 
paratif. Les plantes hôtes peuvent être les mêmes 
mais les étapes de leur phénologie sont souvent déca- 
lées, notamment en altitude où elles sont retardées. 
Il peut s'agir d’autres végétaux à phénologie diffé- 
rente, en particulier des Papilionacées. Ces rensei- 
gnements seront donnés sans entrer toutefois dans 
tous les détails des conditions d’observation. 


1. Ulex europaeus, Sarothamnus scoparius. 


Heterocordylus parvulus a pour hôte principal 
Ulex europaeus et parfois U. galli, mais est fortuit 
sur Sarothamnus scoparius. Je ne l’ai observé, en 
dehors du Massif armoricain que dans la Drôme 
(environs de Die, fin juillet) sur Spartium junceum 
avec Heterocordylus tibialis. Pachylops bicolor, pré- 
férentiel de l’Ajonc, fréquente assez régulièrement le 
Genêt-à-balais, surtout en début de saison. Les au- 
tres Mirides sont liés à ce dernier mais s’observent, 
en faible densité toutefois, sur l’Ajonc. Quelques 
espèces encore peu connues ou représentées seront 
aussi considérées. 


— MiRIDAE bien représentés sur Ulex europaeus. 


Heterocordylus parvulus. Les larves se reconnais- 
sent dès le début juin et pendant environ deux 
semaines sur les Ajoncs en fleurs et les premiers 
adultes dès la première semaine de ce mois. Ils sont 
nombreux de mi-juin à mi-juillet. Quelques-uns se 
capturent à la fin de ce mois et parfois en août sur 


Ulex gallii, en fleurs, et sur U. europaeus, fané. 


Pachylops bicolor. Les larves sont présentes de 
mi-juin à fin août au cours de trois périodes : 1) mi- 


juin au début juillet; 2) après mi-juillet jusqu'aux 
premiers jours d’août; 3) de la dernière semaine de 
ce mois au début septembre. Les adultes sont ren- 
contrés de fin juin à mi-novembre, époque à laquelle 
ils sont rares. Ceux de la seconde génération appa- 
raissent dès la seconde semaine d’août et ceux d’une 
troisième à la fin de ce mois et pendant la première 
semaine de septembre. Autres observations régio- 
nales : Touraine (Forêt de Chinon, Razines: Bois 
Saint-Gilles), Auvergne (Vallée de Chaudefour, sur 
Genista purgans). 


— MiRiDAE bien représentés sur Sarothamnus 
SCOparius. 


Les espèces suivantes s’observent successivement 
sur le Genêt-à-balais : 


Heterocordylus tibialis. Larves : dès le début mai 
avec quelques immatures. Les adultes souvent abon- 
dants ont leur plus grande densité entre mi-mai et 
mi-juin. Quelques-uns se capturent encore à la fin 
du mois. En altitude, de 800 à 2200 m, ils sont 
encore présents en juillet et au début août, et des 
larves en fin juillet (Halte du Mont-Canigou, Pyré- 
nées orientales, 2200 m). Dans les autres régions 
je l’ai observé sur les Papilionacées suivantes : Ge- 
nista scorpius (Aveyron), G. occidentalis (Pyrénées- 
atlantiques), G. anglica, G. pilosa (Pyrénées-orien- 
tales) mais aussi sur Sarothamnus scoparius (Avey- 
ron, Aude, Gard, Touraine, Auvergne). 


Capsodes flavomarginatus. En début mai les larves 
aux stades IV et V coexistent avec les premiers 
adultes. La densité maxima de ces derniers se situe 
pendant la deuxième et la troisième semaine de ce 
mois. Par la suite, ils ne sont que très rarement cap- 
turés. Autres observations régionales : en altitude, 
de 800 à 1 600 m, comme précédemment (Alpes- 
de-Haute-Provence, Aude, Aveyron, Puy-de-Dôme, 
Pyrénées - orientales, Pyrénées - atlantiques, Hautes - 
Alpes); sur d’autres Papilionacées : Genista cinerea 
(Alpes-de-Haute-Provence, Hautes-Alpes), G. sagit- 
talis (Aude), G. hispanica (Aveyron), Medicago sativa 
(Gard); sur Sarothamnus scoparius (Aveyron, Tou- 
raine). 
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Capsodes sulcatus. Les larves sont reconnaissables 
un peu avant mi-mai. Il s’en capture encore en tout 
début juin et les adultes, eux, de la troisième semaine 
de mai à fin juillet, avec une densité maxima en 
juin. L’espèce, non exclusive des Papilionacées vit 
aussi sur: Urtica dioïca, Raphanus maritimus, Eu- 
phorbia sspp., Galium sspp., Chrysanthemum leu- 
canthemum, Achillea millefolium. Je ne la connais 
pas en dehors du Massif armoricain bien qu’elle 
soit citée de quelques autres régions. 


Asciodema obsoletum. Larves : fin mai et début 
juin; adultes : de cette époque à la fin juillet, sur- 
tout en nombre, parfois élevé, de mi-juin à mi-juillet. 
L'espèce a été obtenue par des piégeages lumineux 
en landes de Paimpont et de Trédion-Kerfily, mais 
en fort petit nombre. Autres observations régionales : 
Auvergne, sur Sarothamnus scoparius. 


Orthotylus adenocarpi. Larves: première quin- 
zaïine de juin (mi-juin : des stades IV et V); adultes : 
de la première semaine de ce mois à la fin juillet 
avec la densité maxima entre mi-juin et mi-juillet. 
Je n’ai pas observé cette espèce en nombre. Aurres 
observations régionales : en altitude, sur Sarotham- 
nus scoparius, de 1000 à 1200 m, dans l’Aude, 
les Pyrénées atlantiques et en Auvergne. 


Orthotylus virescens. Espèce souvent très abon- 
dante dont les larves se reconnaissent pendant la 
dernière semaine de mai et les premiers jours de 
juin. Les adultes s’observent pendant une période 
plus longue que les autres espèces : du début juin 
au début septembre, mais dès la dernière semaine 
d’août ce sont des femelles qui sont surtout rencon- 
trées (2 l’ont encore été à mi-septembre). La densité 
maxima se situe en juillet et pendant la première 
quinzaine d’août. Autres observations régionales : en 
altitude, de 800 à 1200 m (Alpes-de-Haute-Pro- 
vence, Isère, Puy-de-Dôme); sur d’autres Papiliona- 
cées : Genista cinerea (Hautes - Alpes, Alpes - de - 
Haute - Provence), Genista scorpius (Aveyron, Pyré- 
nées-orientales; Espagne: Sierra de la Esquella), 
Genista purgans (Puy-de-Dôme, Espagne: même 
localité); sur Sarothamnus scoparius (Dordogne, Tou- 
raine, Pyrénées-atlantiques, Pyrénées-orientales, Sar- 
the); sur Erica arborea (Pyrénées-orientales). 


Orthotylus concolor. Larves: de mi-juin à la fin 
du mois; adultes : de cette date à mi-septembre avec 
une densité maxima de mi-juillet à mi-août. Quel- 
ques individus ont été collectés par des pièges lumi- 
neux en lande de Paimpont. Autres observations 
régionales : Touraine, Puy-de-Dôme, Isère, Pyrénées- 
orientales, sur Sarothamnus scoparius. 


— MIRIDAE mal connus ou peu représentés. 


Les trois espèces suivantes n’ont été que peu 
souvent observées dans le Massif armoricain : 


Deraeocoris cordiger : quelques exemplaires dans 
les collections HERVÉ, Polsson-BRAsiL & PoIsson, 
provenant de la région de Morlaix (Finistère). Je ne 
lai pas capturé dans la région mais en Touraine et 
ailleurs sur Sarothamnus scoparius, et sur Genista 
cinerea (Puy-de-Dôme, Pyrénées-orientales, Alpes- 
de-Haute-Provence, Aveyron) (EHANNO, 1977 : 119, 
125). 


Phytocoris austriacus. De description récente, l’es- 
pèce peut se confondre avec P. varipes et avec P. 
jordani. Les données acquises sont fragmentaires : 
quelques captures sur le Genêt-à-balais et sur l’Ajonc, 
plusieurs prises aux pièges lumineux dans des landes 
de Paimpont et de Trédion-Kerfily. Autres observa- 
tions régionales : Touraine, Vendée, Lozère : quel- 
ques récoltes sur Sarothamnus scoparius. 


Miris striatus. Ce Miride élégant n’a fait l’objet 
que de quelques observations sur le Genêt-à-balais, 
aux environs de Rennes. Il est présent dans la col- 
lection HERVÉ (environs de Morlaix). Par ailleurs, 
je l’ai capturé dans l'Aude (Col de Jau) sur Salix 
aurita, Betula sp., dans les Pyrénées-atlantiques (Cir- 
que de Lescun, 1 300 m) sur Sissymbrium austria- 
cum. 


Orthotylus beieri. Quelques captures en landes de 
Paimpont y compris par le piège lumineux et dans 
une lande près de Vannes (Meucon, Morbihan). 
Autres observations régionales : en altitude, de 800 
à 2 200 m (Alpes-de-Haute-Provence, Puy-de-Dôme, 
Pyrénées-orientales); sur d'autres Papilionacées : Ge- 
nista cinerea (Alpes - de - Haute - Provence, Hautes - 
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Alpes), G. purgans (Puy-de-Dôme, Pyrénées-orien- 
tales); sur Sarothamnus scoparius (Touraine, Puy- 
de-Dôme, Pyrénées-orientales). 


— Autres espèces observées. 


Les Hétéroptères des autres strates peuvent se 
trouver, au cours de leurs déplacements sur ces ar- 
bustes. Il convient d’ajouter : 


MIRIDAE : les espèces suivantes à preferenda éten- 
dus fréquentent plus ou moins fortuitement ces 
arbustes : Deraeocoris ruber, Phtytocoris ulmi, Calo- 
coris fulvomaculatus, Hadrodemus M-flavum, Lygus 
pratensis, L. rugulipennis, L. gemellatus, L. mariti- 
mus, Halticus luteicollis, Heterotoma meriopterum, 
Plagiognathus arbustorum.. 


NABIDAE : Anaptus major, Aptus mirmicoïdes, 
Himacerus apterus et, moins souvent: Nabis ferus, 
N. pseudoferus, N. rugosus…. 


ANTHOCORIDAE : une espèce est liée à Saro- 
thamnus scoparius : Anthocoris sarothamni; quelques 
autres, habituelles des végétaux de plusieurs strates 
s’observent couramment sur ces arbustes: Antho- 
coris nemorum, Orius laevigatus, ©. niger; Antho- 
coris nemoralis, Orius minutus, Cardiastethus fascii- 
ventris y sont moins régulièrement reconnues. 


PENTATOMIDAE : une espèce, Piezodorus lituratus, 
est particulièrement attachée à Sarothamnus scopa- 
rius et à Ulex europaeus. Les adultes, dont on sait 
les variations de couleur (forme lituratus, forme allia- 
ceus et termes de passage) se rencontrent toute 
l’année et les larves du début juillet au début août. 
Neottiglossa pusilla, Picromerus bidens ne sont pas 
rares sur ces végétaux. 


2. Juniperus communis. 


A l'intérêt de la présence en landes de cet arbuste 
s'ajoute l'intérêt biogéographique de son cortège 
d’Hétéroptères qui comprend aussi des espèces de 
la strate arborescente des résineux. Ce Génévrier, 
très commun notamment sur les côteaux calcaires 
turoniens de Touraine, et d’autres (Juniperus phoe- 


nicea de la région méditerranéenne, J. thurifera des 
Préalpes du Dauphiné, J. sabina et J. nana des hau- 
tes montagnes), hébergent de nombreuses espèces 
d’Hétéroptères, certaines encore peu ou mal connues. 
Ce cortège est fortement réduit dans le Massif armo- 
ricain et ne comprend, en l’état actuel des connais- 
sances que les espèces suivantes : 


MIRIDAE : Phytocoris pini capturé en juillet et en 
septembre dans les stations citées plus haut, pris 
aussi au piège lumineux (8 individus, station biolo- 
gique de Paimpont). 


ACANTHOSOMATIDAE : Cyphostethus tristriatus, sans 
être très abondant, est assez commun sur les 
Génévriers de cette station. 


COREIDAE : Gonocerus juniperi a été quelques fois 
capturé dans les mêmes conditions. 


Ces espèces sont plus communes en Touraine où 
se rencontrent de plus : Phytocoris juniperi, Dichroos- 
cytus vallesianus, Orthotylus cupressi (MIRIDAE), Pite- 
dia juniperina, Picromerus nigridens et Holcogaster 
n.sp.? propre fibulata (PENTATOMIDAE) mais où 
mont pas été observées les espèces ci-après, plus 
méditerranéennes ou plus montagnardes : Phytocoris 
parvulus, Dichrooscytus intermedius, D. nanae (en 
altitude), Dichrooscytus sp. (sur Juniperus thurifera, 
en strate arborescente), Orthops rufinervis, Ortho- 
tylus cupressi, O. obscurus (MIRIDAE), Holcogaster 
fibulata (PENTATOMIDAE). 


Quelques autres Hétéroptères s’observent encore 
sur les Génévriers : Brachysteles parvicornis, Cardia- 
stethus fasciiventris (ANTHOCORIDAE), Aptus mirimi- 
coïdes, Himacerus apterus, Nabis ericetorum (hiver- 
nant), Nabis ferus, N. pseudoferus, N. punctatus, N. 
rugosus et quelques Mirides hivernant : Lygus rugu- 
lipennis, L. pratensis. ou plus fortuits comme Phyto- 
coris ulmi, Globiceps fulvicollis-cruciatus, G. flavo- 
maculatus… 


V. STRATE ARBORESCENTE. 


La présence d’une strate arborescente en lande 
est soumise aux conditions locales. Les landes des 
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Monts-d’Arrée, les landes du littoral en général, en 
sont dépourvues du fait du climat. Ces conditions 
peuvent être humaines: déboisement avec passage 
à la lande, reboisement comme dans la région de 
Lanvaux. Cette strate se compose alors de résineux. 
La lande est parfois intégrée dans une mosaïque de 
paysages où feuillus et résineux coexistent (Paim- 
pont, Trédion-Kerfily). La présence de feuillus est 
parfois plus localisée (Fréhel). Il en résulte une diver- 
sité dans les cortèges d’Hétéroptères, traduite notam- 
ment dans les relevés de récents piégeages lumineux. 


1. Strate arborescente : essences résineuses. 


Les Conifères ayant livré des MIRIDAE et d’autres 
Hétéroptères dans le Massif armoricain sont Pinus 
sylvestris, surtout, P. pinaster, Abies alba et Picea 
excelsa. Aucune espèce n’a été observée sur Larix 
decidua, planté, qui en héberge en montagne de 
même que d’autres résineux comme Pinus montana, 
P. cembro, P. laricio-austriaca, en diverses régions. 
C’est aussi le cas de Chamaecyparis lawsoniana, 
d’Abies pinsapo des parcs (Observations en Touraine, 
parc de la Station de Richelieu) (Dupuis, 1965, 
1972, 1976; EHANNO, inédit). 

De même que dans le cas des Génévriers, le cor- 
tège des Hétéroptères et notamment des Mirides 
paraît fortement appauvri dans la région. Les MIRI- 
DAE observés sont: 3 espèces bien représentées, 
souvent récoltées, 3 espèces plus modestement, 4 
espèces connues par seulement quelques captures, 
2 espèces révélées par piégeage à succion, suscep- 
tibles d’être présentes en lande. 


Espèces à représentation importante. 


Plesiodema pinetellum. Larves: fin mai à début 
juin; adultes pendant tout ce mois, souvent nombreux 
sur les arbres riches en inflorescences mâles et plus 
fréquents sur P. sylvestris que sur les autres Coni- 
fères. Autres observations régionales : Touraine (dans 
les mêmes conditions); en altitude, de 1100 à 
2 200 m (Aude, Pyrénées-orientales : Halte du Cani- 
gou, sur Pinus montana, en juillet: Aveyron, sur 
P. sylvestris, mi-juillet). 


Sthenarus modestus. Larves comme pour l'espèce 
précédente; adultes : pendant juin, jusqu’à mi-juillet, 
plus nombreux pendant les trois premières semaines 
de juin. L'espèce a été prise dans des pièges à suc- 
cion en zone bocagère (Réguigny, Morbihan). Autres 
observations régionales : Touraine (aux mêmes épo- 
ques; quelques captures sur Juniperus communis et 
fortuitement sur Corylus avellana); Drôme, sur P. 
sylvestris, en nombre, à la fin juillet. 


Psallus obscurellus. Les adultes sont parfois nom- 
breux sur le Pin sylvestre pendant la seconde quin- 
zaïine de juin; quelques-uns se capturent encore en 
début septembre. L'espèce est capturée par des piè- 
ges colorés (arboretum de l'I.N.R.A., Rennes, riche 
en Conifères) et des pièges lumineux, en lande de 
Trédion-Kerfily. Autres observations régionales : Tou- 
raine (également en nombre aux mêmes époques); 
Aveyron, Dordogne, Drôme, Alpes-de-Haute-Pro- 
vence (de même, en juillet sur P. sylvestris); Hautes- 
Alpes: quelques captures en altitude, en début sep- 
tembre, sur P. sylvestris et sur P. laricio-austriaca. 


Espèces à représentation modeste. 


Atractotomus magnicornis. Quelques observations 
de la fin mai au début septembre, dans plusieurs 
localités d’Ille-et-Vilaine. Autres observations régio- 
nales : Touraine (plusieurs captures sur Abies pin- 
sapo en juillet et en août); Puy-de-Dôme (sur Picea 
excelsa, à 1200 m en fin juillet); Drôme (sur Pinus 
sylvestris, fin juillet); Pyrénées-atlantiques (sur Pinus 
montana, en début août, quelques captures sur Juni- 
perus communis). 


Orthops rubricatus. Quelques larves et adultes 
récoltés dans la région de Paimpont (Comper) en 
bordure de lande, à la fin juillet et en début septem- 
bre. Autres observations régionales : Touraine : l’es- 
pèce est bien représentée sur Abies pinsapo. La pré- 
sence de larves à mi-juin, d'adultes immatures en 
début juillet et à nouveau de larves pendant la 
dernière semaine d’août puis de nombreux adultes 
indique deux générations possibles. Autres observa- 
tions régionales : Puy-de-Dôme, 1 200 m et Drôme 
(Vercors), 1 150 m, sur Picea excelsa, fin juillet. 
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Camptozygum aequale. Peu de captures: Finis- 
tère (environs de Morlaix sur Pinus sp., par HERVÉ), 
Ille-et-Vilaine : région de Paimpont (Comper), fin 
juin, sur P. sylvestris. Autres observations régionales, 
toutes sur ce Pin: Touraine (quelques captures pen- 
dant la seconde quinzaine d’août); Drôme (nom- 
breuses larves et adultes, à la fin juillet, de 800 à 
900 m); Alpes-de-Haute-Provence (plusieurs adul- 
tes, pendant la troisième semaine de juillet, vers 
1 200 m). 


Espèces peu observées. 


Dichrooscytus rufipennis. Quelques individus récol- 
tés en Ille-et-Vilaine (Landes de Saint-Thurial, de 
Paimpont-Comper) et dans le Morbihan (landes de 
Lanvaux-Guer) en juin. Autres observations régio- 
nales, sur Pinus sylvestris également : Drôme (nom- 
breuses captures, à 800 m, fin juillet): Alpes-de- 
Haute-Provence (quelques individus, vers 1 200 m, 
mi-juillet). 

Phytocoris pini (°). Quelques captures dans la 
région de Paimpont-Comper et station biologique, 
sur Pinus sylvestris, notamment par piégeage lumi- 
neux; une capture sur Juniperus communis. Autres 
observations régionales : Touraine (dernière semaine 
d'août à mi-septembre sur ce Pin et parfois sur le 
Génévrier); en altitude, de 800 à 1500 m, sur P. 
sylvestris, plus rarement sur J. communis (Aveyron, 
Drôme, Lot, Lozère, Pyrénées-atlantiques, Alpes-de- 
Haute-Provence, en juillet et début août), sur le Pin 
noir d'Autriche (Hautes-Alpes, début septembre). 


Alloeotomus gothicus. Un petit nombre de captu- 
res dans la région de Paimpont, Comper et dans le 
territoire de la station biologique sur Pinus sylvestris 
et P. pinaster, auxquelles il faut ajouter quelques 
prises au piège lumineux dans cette dernière et dans 
larboretum de YI-N.R.A., Rennes. Les observations 
s'échelonnent du début août à mi-septembre. Autres 
observations régionales (EHANNO, 1977 : 123): Tou- 
raine (fin mai à fin août, quelques récoltes); en alti- 
tude, de 800 à 1400 m, sur Pinus sylvestris (Drôme, 
Alpes de Haute-Provence, en juillet; Hautes-Alpes 
en début septembre, également sur le Pin noir 
d’Autriche). 


Atractotomus parvulus. Rares captures sur des 
Pins sylvestres de la station biologique de Paimpont. 
Autres observations régionales : Touraine (quelques 
individus pris sur ce Pin, en fin juillet et en fin août); 
en altitude (Pyrénées-atlantiques, vers 1200 m, sur 
Abies alba; Drôme (sur Pinus sylvestris, fin juillet). 


Espèces révélées par des piégeages. 


Les deux espèces suivantes ont été récoltées dans 
le Massif armoricain uniquement par des pièges à 
succion en zone bocagère ouverte ou non. La pré- 
sence de Pin non loin des stations est connue. 


Plagiognathus vitellinus (°). Un mâle, début juil- 
let à Réguigny (Morbihan). Autres observations ré- 
gionales : Puy-de-Dôme, vers 1200 m sur Picea 
excelsa, fin juillet. 


Sthenarus dissimilis (°). Un mâle, fin juin, à Cre- 
din (Morbihan). Autre observation régionale : Tou- 
raine : nombreuses captures sur Abies pinsapo, entre 
mi juin et début août (Parc de la Station de Riche- 
lieu). 


Autres MIRIDAE des Conifères. 


Les Miridae liés aux Conifères ne se limitent pas 
à ces espèces. Celles connues de Touraine sont sus- 
ceptibles de se trouver dans Je Massif armoricain, 
celles observées en d’autres régions, notamment en 
altitude ne le sont vraisemblablement pas. Ce sont les 
suivantes, citées d’après des observations personnel- 
les qui complètent les données des auteurs. 


Espèces observées en Touraine (et en d’autres 
régions) : Alloeotomus germanicus (EHANNO, 1977 : 
123), Phytocoris juniperi (parfois sur Pinus sylvestris 
mais le plus souvent sur Juniperus communis), Glo- 
biceps sphegiformis, Pilophorus cinnamopterus. 


Espèces observées en altitude : Deraeocoris annu- 
lipes, sur Larix decidua (connue des Alpes de Haute- 
Provence : RAMADE, 1963, observée récemment dans 
les Hautes-Alpes : Aiïlefroide, vers 1500 m; les lar- 
ves des stades III à V s’observent pendant la seconde 
semaine de juillet, puis les adultes); Dichrooscytus 
vallesianus (sur Pinus sylvestris et Juniperus com- 
munis), Orthops montanus (vit aussi, parfois en nom- 
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bre, sur des Polygonacées comme Rumex alpinus, 
Polygonum alpinum...); Orthotylus obscurus (égale- 
ment sur le Génévrier); Cremnocephalus albolineatus, 
C. alpestris (°) (cette dernière est nouvelle pour la 
France : Hautes-Alpes, entre le Col de Gaspardon 
et la Combe de Mai, vers 1500 m, sur le Pin noir 
d'Autriche : 5 septembre 1978; Drôme : près du col 


de La Portette dans le Vercors, vers 1100 m, sur . 


Picea abies : 25 juillet 1978); Psallus mollis sur Pinus 
montana, P. pinicola sur Picea abies; Dichrooscytus 
sp. sur Juniperus phoenicea : Hautes-Alpes, près de 
Saint-Crépin. Ces listes soulignent l’appauvrissement 
d’un tel cortège en Bretagne, en particulier dans les 
landes à strate arborescente de résineux. 


Quelques autres Mirides s’observent çà et là sur 
ces arbres : espèces hivernant à l’état adulte comme 
Lygus rugulipennis, L. pratensis, Stenodema calcara- 
tum, Orthops campestris… plus ou moins fortuites 
comme Globiceps fulvicollis-cruciatus, G. flavoma- 
culatus, Phytocoris ulmi, Lygocoris pabulinus…. 


Autres Hétéroptères des Conifères. 


Un grand nombre d’autres Hétéroptères fréquente 
divers Conifères (REUTER, 1909). Les quelques espè- 
ces suivantes se rencontrent régulièrement ou ont été 
observées sur les essences armoricaines : 


ANTHOCORIDAE : Acompocoris alpinus, À. pyg- 
maeus, Anthocoris confusus, Cardiastethus fasciiven- 
tris, Elatophilus nigricornis (en plus, en Touraine : 
Temnostethus gracilicornis…); MICROPHYSIDAE : Lo- 
ricula elegantula, par pièges à succion et pièges colo- 
rés; NABIDAE : Aptus mirmicoïdes, Himacerus apte- 
rus et, moins souvent : Nabis pseudoferus, N. punc- 
tatus, N. rugosus… ACANTHOSOMATIDAE : Cyphos- 
tethus tristriatus çà et là mais en général sur Junipe- 
rus communis; PENTATOMIDAE : parfois Picromerus 
bidens (en Touraine : Pitedia juniperina, P. pinicola, 
Picromerus nigridens et Holcogaster n. sp. ?, propre 
fibulata...). 


2. Strate arborescente : « feuillus ». 


Les Hétéroptères liés aux feuillus sont très nom- 
breux. Les espèces appartiennent à diverses familles, 


les MIRIDAE étant particulièrement bien représentés. 
Mais ces feuillus font davantage partie d’autres bio- 
cénoses parmi lesquelles le bocage tient une place 
privilégiée par l'importance des MIRIDAE qu'ils hé- 
bergent (EHANNO, 1965, 1974, 1976). Ils ne peuvent 
être considérés ici d’une manière exhaustive mais il 
convient d'indiquer ceux observés à Fréhel et ceux 
révélés par des piégeages lumineux à Paimpont et 
à Trédion-Kerfily. 


Exemple de Fréhel : la strate arborescente se com- 
pose de Salix atrocinerea sur lequel ont été observés 
ou capturés au piège lumineux : 


MIRIDAE : deux espèces inféodées aux Saules : 
Orthotylus marginalis et Blepharidopterus angulatus 
et une autre vivant également sur le Noisetier : 
Compsidolon salicellum; 


ACANTHOSOMATIDAE : Elasmostethus interstinctus 
qui fréquente aussi les Bouleaux. 


Exemple de Paimpont (Station biologique) et de 
Trédion-Kerfily : 


MIRIDAE : des espèces liées aux Chênes (Quercus 
pedonculata, Q. sessiliflora) : Deraeocoris lutescens 
(EHANNO, 1965, 1977), Phytocoris tiliae, P. longi- 
pennis, Orthotylus nassatus, ©. prasinus (EHANNO, 
1965), au Noisetier et aux Saules parfois : Pseudolo- 
xops coccineus, Compsidolon salicellum, une autre 
inféodée aux Bouleaux, capturée sur ces arbres et 
prise au piège lumineux : Psallus falleni (°), d’autres 
connues de diverses essences feuillues : Campylo- 
neura virgula, Phytocoris ulmi, Orthops cervinus. 


ACANTHOSOMATIDAE : Elasmostethus interstinctus. 


DISCUSSION ET CONCLUSION 


La diversité faunistique (166 espèces citées, dont 
134 caractéristiques ou habituelles représentant 16 
familles; tableau IV) est en rapport avec le nombre 
et la densité des plantes hôtes des diverses strates. 
Les espèces citées fréquentent pour leur plus grande 
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TABLEAU IV : LISTE DES HETEROPIERES CITES ACCOMPAGNEE DE LEUR APPARTENANCE AUX DIFFERENTES 


STRATES ET DE LEURS PLANTES HOTES 


LÉGENDES : 1: STRATE HERBACÉE INFÉRIEURE, HYPOGÉE SUPÉRIEURE, LITIÈRE = 2 - STRATE HERBACÉE, 


GRAMINÉES - 3 : STRATE HERBACÉE : ERICACÉES - À : STRATE HERBACÉE : DIVERS - 5 :EN-| 
CLAVES DULCAQUICOLES, BORDURE ET RIVAGES DES COLLECTIONS D'EAU - 6 : BIOTOPES AQUATI- 
QUES : SURFACE - 7 : BIOTOPES AQUATIQUES : PLEINE-EAU - 8 : STRATE ARBUSTIVE : 
ULEX EUROPAEUS = 9 : STRATE ARBUSTIVE : SAROTHAMNUS SCOPARIUS - 10 STRATE ARBUSTI- 
VE : JUNIPERUS COMMUNIS = 11 : STRATE ARBORESCENTE : ESSENCES RÉSINEUSES = 12 : 
STRATE ARBORESCENTE : ESSENCES FEUILLUES, 

BSERVATIONS : C : ESPÈCE CARACTÉRISTIQUE OU HABITUELLE DES PLANTES HOTES OU DES STRATES INDI- 
QUÉEs - ESPÈCE NOUVELLE POUR LE MASSIF ARMORICAIN - 


LA FRANCE - 


FAMILLES ET ESPÈCES 


N : ESPÈCE NON ARMORICAINE 


F : ESPÈCE NOUVELLE POUR 
M : ESPÈCE CONNUE EN ALTITUDE = 


12] 0BSERVAT 10NS 


CYDNIDAE 


LEGNOTUS FUMIGATUS COSTA 


SCUTELLERIDAE 


EURYGASTER MAURA (LINNE) 1758 
EURYGASTER TESTUDINARIA (GEOFFROY) 1785 
EURYGASTER AUSTRIACA (SCHRANK) 1778 


PENTATOMIDAE 
SCIOCORIS CURSITANS (FABRICIUS) 1794 
AELIA ACUMINATA (LINNE) 1758 


NEOTTILOSSA PUSILLA (GMELIN) 1789 


NEOTTIGLOSSA LEPORINA (HERRICH-SCHAEFFER) 1830 


PIEZODORUS LITURATUS (FABRICIUS) 1794 


PITEDIA JUNIPERINA (LINNE) 1758 


PLTEDIA PINICOLA (HULSANT & REY) 1852 
PICROHERUS BIDENS (LINNE) 1758 
PICROMERUS NIGRIDENS (FABRICIUS) 1803 
HOLCOGASTER FIBULATA (GERMAR) 1831 


ZICRONA CAERULEA (LINNE) 1758 


ACANTHOSOMATIDAE. 


CYPHOSTETHUS TRISTRIATUS (FABRICIUS) 1787 


ELASMOSTETHUS INTERSTINCTUS (LINNE) 1758 


COREIDAE 


GONOCERUS JUNIPERL HERRICH-SCHAEFFER 1839 
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ALYDIDAE 


ALYDUS CALCARATUS (LINNE) 1758 


RHOPALLDAE 


MYRMUS MIRIFORMIS (FELLEN) 1807 C 


SALDLDAE 


CHARTOSCIRTA CINCTA (HERRICH-SCHAEFFER) 1841, 
CHARTOSCIRTA COCKSI (CURTIS) 1835 

SALDA LITTORALIS (LINNE) 1758 

SALOULA SALTATORIA (LINNE) 1758 


n0ooe 
>>>> 


IINGIDAE 


DICTYONOTA STRICHNOCERA FIEBER 1844 A 
DEREPHYSIA FOLIACEA (FALLEN) 1807 + A 
ACALYPTA PARVULA (FALLEN) 1807 A 


REDUVIDAE 


CORANUS SUBAPTERUS (DE GEER) 1773 A 


NABIDAE 


HIMAGERUS APTERUS (FABRICIUS) 1789 
APTUS MYRMICOIDES (COSTA) 1834 
ANAPTUS MAJOR (COSTA) 1840 

STALIA B00PS (SCHIODTE) 1670 

NABICULA FLAVOMARGINATA (SCHOLTZ) 1846 
DOLICHONABIS LIMBATUS (DAHLBOHM) 1850 
LIMNONABIS LINEATUS (DAHLBOHM) 1850 
NABIS FERUS (LINNE) 1758 

NABIS PSEUDOFERUS REMANE 1949 


NABIS PUNCTATUS COSTA 1843 
NABIS RUGOSUS (LINNE) 1758 


Soon nonnpece 
> 


NABIS ERICETORUM SCHOLTZ 1846 


MLCROPHYSLDAE 


LORICULA ELEGANTULA (BARENSPRUNG) 1858 


ANTHOCORLDAE 


ELATOPHILUS NIGRICORNIS (ZETTERSTEDT) 1838 € A 
ANTHOCORIS NEMORUM (LINNE) 1761 
ANTHOCORIS NEMORALIS (FABRICIUS) 1794 


ANTHOCORIS SAROTHAMNI DOUGLAS & SCOTT 1865 


ORIUS LAEVIGATUS (FIEBER) 1860 
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TABLEAU IVG 


ORIUS MINUTUS (LINNE) 1758 
ORIUS NIGER (HOLFF) 1811 

ORIUS MAJUSCULUS (REUTER) 1879 
LYCTOCORIS CAMPESTRIS (FIEBER) 1794 


XYLOCORIS GALACTINUS (FIEBER) 1836 


CARDIASTETHUS FASCIIVENTRIS (GARBIGLIETTI) 1869 


BRACHYSTELES PARVICORNIS (COSTA) 1843 


ACOMPOCORIS ALPINUS REUTER 1875 
ACOMPOCORIS PYGMAEUS (FALLEN) 1807 
TEMNOSTETHUS GRACILIS HORVATH 1907 


MLRLDAE 
MONALOCORIS FILICIS (LINNE) 1758 
BRYOCORIS PTERIDIS (FALLEN) 1807 
DERAEOCORIS CORDIGER (HAHN) 1834 
DERAEOCORIS MORIO (BOHEMAN) 1852 
DERAEOCORIS ANNULIPES (HERRICH-SCHAEFFER) 1842 


Done 


DERAEOCORIS RUBER (LINNE) 1758 


DERAEOCORIS LUTESCENS (SCHILLING) 1836 


ALLOEOTOMUS GERMANICUS WAGNER 1939 


ALLOEOTOMUS 
DICYPHUS PALLIDICORNIS (FIEBER) 1861 
DICYPHUS EPILOBII REUTER 1883 


GOTHICUS (FALLEN) 1807 


+ 
nnoo 


CAMPYLONEURA VIRGULA (HERRICH-SCHAEFFER) 1835 
MYRMECORIS GRACILIS (SAHLBERG) 1848 + 
PITHANUS MAERKELT (HERRICH-SCHAEFFER) 1839 


LEPTOPTERNA FERRUGATA (FALLEN) 1807 


RARE 


LEPTOPTERNA DOLOBRATA (LINNE) 1758 


TERATOCORIS SAUNDERSI DOUGLAS & SCOTT 1869 


TERATOCORIS ANTENNATUS (BOHEMAN) 1852 


STENODEMA 


CALCARATUM (FALLEN) 1807 
STENODEMA LAEVIGATUM (LINNE) 1758 + 


NOTOSTIRA ELONGATA (GEOFFROY) 1785 


NOTOSTIRA ERRATICA (LINNE) 1758 


TRIGONOTYLUS RUFICORNIS (GEOFFROY) 1785 


PRESSE 


TRIGONOTYLUS COELESTIALTUM (KIRKALDY) 1902 


PHYTOCORIS PARVULUS REUTER 1880 


PHYTOCORIS TILIAE (FABRICIUS) 1776 


PHYTOCORIS LONGIPENNIS FLOR 1860 


PHYTOCORIS PINI KIRSCHBAUM 1856 


PHYTOCORIS 
PHYTOCORIS 
PHYTOCORIS 


JUNIPERI FREY-GESSNER 1865 


ULHI (LINNE) 1758 


Dobnonanvoonmonnphnnpnnon 


AUSTRIACUS MAGNER 1954 
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PHYTOCORIS JORDANI MAGNER 1954 
PHYTOCORIS VARIPES BOHEMAN 1852 
CALOCORIS FULVOMACULATUS (DE GEER) 1772 
HADRODEMUS M-FLAVUM (GOEZE) 1778 

MIRIS STRIATUS (LINNE) 1758 
DICHROOSCYTUS RUFIPENNIS (FALLEN) 1807 
DICHROOSCYTUS INTERMEDIUS REUTER 1885 
DICHROOSCYTUS VALLESTANUS FIEBER 1861 
DICHROOSCYTUS. NANAE MAGNER 1957 
LYGOCORIS PABULINUS (LINNE) 1761 

LYGUS RUGULIPENNIS (POPPIUS) 1911 

LYGUS PRATENSIS (LINNE) 1758 

LYGUS GEMELLATUS (HERRICH-SCHAEFFER) 1835 
LYGUS MARITIMUS HAGNER 1949 

ORTHOPS CAMPESTRIS (LINNE) 1758 

ORTHOPS RUBRICATUS (FALLEN) 1807 

ORTHOPS RUFINERVIS (REUTER) 1879 

ORTHOPS CERVINUS (HERRICH-SCHAEFFER) 1842 
ORTHOPS VISCICOLA (PUTON) 1888 

ORTHOPS MONTANUS (SCHILLING) 1836 
CANPTOZYGUM AEQUALE (VILLARS) 1789 
CAPSODES FLAVOMARGINATUS (DONOVAN) 1798 
CAPSODES SULCATUS (FIEBER) 1861 


CAPSODES CINGULATUS (FABRICIUS) 1787 


CAPSODES LINEOLATUS (BRULLE) 1832 
HALTICUS LUTETCOLLIS (PANZER) 1805 
STRONGYLOCORIS LURIDUS (FALLEN) 1807 
HETEROCORDYLUS PARVULUS REUTER 1881 
HETEROCORDYLUS TIBIALIS (HAHN) 1831 
HETEROTOMA MERIOPTERUM (SCOPOLI) 1763 
PSEUDOLOXOPS COCCINEUS (MEVER-DUER) 1843 
PACHYLOPS BICOLOR (DOUGLAS & SCOTT) 1877 
ORTHOTYLUS OBSCURUS REUTER 1875 

ORTHOTYLUS CUPRESSI REUTER 1883 

ORTHOTYLUS MARGINALIS REUTER 1884 
ORTHOTYLUS NASSATUS (FABRICIUS) 1787 
ORTHOTYLUS PRASINUS (FALLEN) 1829 
ORTHOTYLUS VIRESCENS (DOUGLAS & SCOTT) 1865 
ORTHOTYLUS CONCOLOR (KIRSCHBAUM) 1856 
ORTHOTYLUS ADENOCARPI (PERRIS) 1857 
ORTHOTYLUS BEIERI MAGNER 1942 

ORTHOTYLUS ERICETORUM (FALLEN) 1807 
CYRTORRHINUS CARICIS (FALLEN) 1807 
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TABLEAU ÎÏV (5) 1 


GLOBICEPS FULVICOLLIS CRUCIATUS REUTER 1879 
GLOBICEPS FLAVOMACULATUS (FABRICIUS 1794 
GLOBICEPS SPHEGIFORMIS (ROSSI) 1790 
BLEPHARIDOPTERUS ANGULATUS (FALLEN) 1807 
PILOPHORUS CINNAMOPTERUS (KIRSCHBAUM) 1856 
CREMNOCEPHALUS ALBOLINEATUS REUTER 1875 
CREMNOCEPHALUS ALPESTRIS HAGNER 1941 
HALLODAPUS RUFESCENS (BURMEISTER) 1835 
PLAGIOGNATHUS VITELLINUS (SCHOLTZ) 1846 
PLAGIOGNATHUS ARBUSTORUM (FABRICIUS) 1794 
STHENARUS MODESTUS (MEYER-OUER) 1843 
STHENARUS DISSIMILIS REUTER 1878 
ATRACTOTOMUS PARVULUS REUTER 1878 
ATRACTOTOMUS MAGNICORNIS (FALLEN) 1807 
PSALLUS FALLENI REUTER 1883 

PSALLUS MOLLIS (MULSANT & REY) 1852 
PSALLUS OBSCURELLUS (FALLEN) 1829 

PSALLUS PINICOLA REUTER 1875 

COMPSIDOLON SALICELLUM (HERRICH-SCHAEFFER) 1841 
IVTTHUS PYSMAEUS (ZETTERSTEDT) 1839 
PLESIODEMA PINETELLUM (ZETTERSTEDT) 1859 
CONOSTETHUS ROSEUS (FALLEN) 1829 


GERRLDAE 


GERRIS GIBBIFER SCHUMMEL 1832 


CALLICORIXA PRAEUSTA (FIEBER) 1848 
GORIXA PUNCTATA (ILLIGER) 1807 
CYMATHIA COLEOPTRATA (FABRICUS) 1776 
HESPEROCORIXA CASTANEA (THOMSON) 1869 
HESPEROCORIXA LINNEI (FIEBER) 1848 
HESPEROCORIXA MOESTA (FIEBER) 1848 
HESPEROCORIXA SAHLBERGI (FIEBER) 1848 
DISTINCTA (FIEBER) 1848 
DORSALIS (LEACH) 1818 
FALLENT (FIEBER) 1848 
FOSSARUN (LEACH) 1818 
LATERALIS (LEACH) 1818 
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part les strates « au-dessus » du sol. Les LYGAEIDAE, 
eux, sont souvent liés aux niveaux inférieurs. C’est, 
par exemple, le cas de Macrodema micropterum 
Curris 1836, Scolopostethus decoratus (HAHN) 1831, 
S. pseudograndis WAGNER 1949, Peritrechus genicu- 
latus (HARN) 1831, P. gracilicornis (PUTON) 1877, 
Lygaeosoma reticulatum (HERRICH-SCHAEFFER) 1839 
Stygnocoris pedestris (FALLEN) 1807... Certains d’en- 
tre eux fréquentent de même les végétaux herbacés 
comme, aussi, Kleidocerys truncatulus-ericae (Hor- 
VATH) 1909 (Ericacées), Melanocoryphus superbus 
(PozLicH 1781 (Digitales). arbustifs : Orsillus de- 
pressus (DALLAS) 1852 (Juniperus communis : Tou- 
raine)... arborescents : Gastrodes grossipes (DE GEER) 
1773 (Pinus sylvestris, P. pinaster...)… Ces LYGAEI- 
DAE sont pris en compte dans un autre travail du 
présent colloque (OLLIVIER). 


Les végétaux des landes se retrouvent dans d’autres 
biocénoses (talus, talus-lande, garrigues, maquis, 
friches diverses sur sols variés) avec leurs cortèges 
d’Hétéroptères. Ceux-ci, dans la plupart des cas non 
stricts d’une espèce végétale, fréquentent le plus 
souvent des plantes d’une même famille dans une 
même biocénose, des biocénoses différentes, dans 
une même région comme en d’autres. Il convient 
donc, non pas de considérer les Hétéroptères cités 
comme exclusifs de la biocénose lande, mais comme 
habituels ou caractéristiques, liés à des plantes elles 
aussi habituelles ou caractéristiques : Ericacées pour 
la strate herbacée, Ulex europaeus, Sarothamnus 
scoparius et Juniperus communis pour la strate arbus- 
tive, Pinus sylvestris, P. pinaster pour une strate 
arborescente qui peut compter localement quelques 
feuillus. Il convient aussi de tenir le plus grand 
compte des données recueillies dans les autres ré- 
gions. 

L'importance numérique des espèces varie d’une 
strate à l’autré en rapport avec la non exclusivité 
à une espèce végétale (Graminées), sous la dépen- 
dance de facteurs biogéographiques (réduction des 
cortèges dans le Massif armoricain), en liaison avec 
la possibilité qu'a une espèce de fréquenter en d’au- 
tres secteurs phytogéographiques (notamment méri- 
dionaux) un nombre plus important de plantes d’une 


même famille, d’un même groupe (cortège des Papi- 
lionacées, des Composées, des Conifères, des Ché- 
nes..). 

La présence en landes de végétaux non caracté- 
ristiques quoique fréquents au moins localement peut 
entrainer celle d’Hétéroptères de leurs cortèges. C’est 
le cas des Digitales, des Asphodèles et de bien 
d’autres plantes. De même, l'existence d’enclaves 
dulcaquicoles avec leurs ceintures de végétation con- 
ditionne la présence de nombreuses espèces, notam- 
ment celles des zones humides. 


Les tableaux 1, 2 et 3 synthétisent par cumulation 
des données la période d’observation des adultes 
mais aussi les étapes de la phénologie des végétaux. 
Ces étapes ne sont pas strictement superposables 
pour chacun, d’une localité, d’une station à une 
autre. Leur étalement est plus important pour les 
plantes représentées par un grand nombre d'individus 
(Graminées, Ericacées, Sarothamnus scoparius...) que 
pour d’autres, dont, de surcroît, la faune est dans 
bien des cas plus difficile à étudier (Juniperus com- 
munis, essences arborescentes..). Ceci et la liaison 
entre le déroulement du cycle de l’espèce inféodée 
et les étapes de la phénologie de la plante hôte font 
apparaître artificiellement une durée de présence des 
adultes plus longue au niveau de la strate herbacée 
que des autres en particulier de la strate arbores- 
cente. Une confirmation est apportée par l'examen 
de cette durée chez les espèces univoltines liées à un 
seul végétal à faible ou moyenne densité, dont les 
étapes de la phénologie se succèdent pendant une 
courte période: Dicyphus pallidicornis sur Digitalis 
purpurea, Capsodes lineolatus sur Asphodelus albus 
ou sur À. arrondeaui. 

Ces tableaux montrent aussi que peu de MIRIDAE 
hivernent à l’état adulte, la diapause ovulaire inté- 
resse le plus grand nombre des espèces. Il n’est pas 
de même des NABIDAE (Wabis ericetorum...) ou des 
LYGAEIDAE... 
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SUMMARY 


Relationships (either trophic or concerning develop- 
ment sites or overwintering quarters…) between the va- 
rious vegetation strata on the armoricain heaths and 
three species of Lygacidae Heteroptera are described all 
along their life cycles. 

The development of Lygaeosoma reticulatum occurs 
entirely amongst muscino-lichenous pioneer groups. 
Melanocoryphus superbus characterizes the same zones, 
but it is more specially linked with Digitalis purpurea 
during reproduction and larval development. Kleidoce- 
rys truncatulus ericae prefers Ericacea heaths. 


INTRODUCTION 


On ne connait que peu de travaux sur la biologie 
et l'écologie des LYGAEIDAE armoricains. Des ren- 
seignements divers concernant leur faunistique (loca- 
lités de captures en Loire-atlantique et en Vendée 
principalement) sont donnés dans une série d'articles 
de DOMINIQUE parus de 1886 à 1896, de PENEAU 
publiés entre 1904 et 1930, les catalogues de Domi- 
NIQUE (1892, 1895, 1902), de GUERIN et PENEAU 
(1905) analysés par EHANNO dans le cadre des « In- 
ventaires de faune et de flore» réalisés par LE 


DucHAT D'AUBIGNY (à paraître). EHANNO, sans les 
rechercher systématiquement, en a récolté de nom- 
breuses espèces lors de ses prospections des bio- 
cénoses armoricaines effectuées dans le but d’en 
apprécier la faune des MiRIDAE. Alors que ces der- 
niers fréquentent, pour la plupart, des strates au 
dessus du sol (strate herbacée, strate arbustive, strate 
arborescente des feuillus et des résineux), nombre de 
LYGAEIDAE sont préférentiels de la strate herbacée 
inférieure, hypogée supérieure, des litières. Des cap- 
tures d’Invertébrés réalisées par les Chercheurs du 
Groupe d’études des Landes armoricaines ces der- 
nières années, par CANARD, récemment, compren- 
nent, entre autres Hétéroptères, plusieurs LYGAEI- 
DAE. 


Il nous a paru intéressant d’aborder l'étude de la 
biologie et de l'écologie des ces Insectes en considé- 
rant quelques espèces armoricaines particulièrement 
représentatives des zones incultes du type < landes ». 
Le travail exposé ci-après porte sur 3 espèces choi- 
sies : 1) pour leur relative abondance, 2) pour leur 
localisation, variable au cours du cycle biologique, 
dans les strates ou les niveaux de cette biocénose 
« lande ». Ce sont: Lygaeosoma reticulatum (Her- 
rich-Schaeffer) 1838, lié aux groupements pionniers, 
2) Melanocoryphus superbus (Pollich) 1781, qui, fré- 
quent dans ces formations, tend à se concentrer sur 
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FiG. 1. — Situation des Landes étudiées. 


les Digitales (Digitalis purpurea) (1) et s'intègre, de 
ce fait, à la faune de certains talus et à celle de diver- 
ses zones incultes, 3) Kleidocerys truncatulus ericae 
(Horvath) 1909, cantonné près du sol et dans les 
litières ou localisé sur les Ericacées de la strate her- 
bacée dans notre région, suivant les étapes de son 
cycle. L’espèce est connue par ailleurs pour fréquen- 
ter des Ericacées arbustives (Erica scoparia : Tou- 
raine, Poitou, observations personnelles et communi- 
quées par EHANNO), des Ericacées arborescentes 
(Erica scoparia: Roussillon, communication EHAN- 
NO). 

Notre étude se propose de préciser la place occu- 
pée par ces espèces, temporairement ou en perma- 
nence, dans chacune des strates et d’établir les rap- 
ports entre ces Insectes et la Végétation, compte 
tenu de la phénologie de ses composantes, au cours 


(1) La terminologie est celle de H. des ABBAYES et al., 1971. 


des étapes de leur cycle, en liaison avec leurs exi- 
gences trophiques, la recherche des sites de pont: 


CONDITIONS DE L'ÉTUDE 


Ces espèces ont été étudiées dans des landes litto- 
rales climaciques et des landes de l'intérieur, plus 
hétérogènes. Les stations prospectées sont les sui- 
vantes (fig. 1): 


— landes littorales: Cap Fréhel (commune de 
Fréhel, Côtes - du - Nord). Plusieurs types se succè- 
dent, décrits récemment par FORGEARD, GLOAGUEN 
& TourFET (1973), GLOAGUEN et TOUFFET (1974). 


— landes de l’intérieur : 
@e La Briantais (commune de Baulon, Ille-et-Vilai- 
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ne): un plateau et le flanc de la vallée du Canut. La 
succession des groupements végétaux a été cartogra- 
phiée par CANARD (1979). 

e Les Buttes de Tiot (commune de Campénéac, 
Morbihan), en bordure de la forêt de Paimpont : les 
unités de végétation ont été étudiées par FORGEARD 
(977). 

e L’Orgerie (commune de Paimpont, Ille-et-Vilai- 
ne) : les formations pionnières y ont un grand déve- 
loppement puis font passage à la pelouse-lande, à 
la lande xéro- puis mésophile. La strate arbores- 
cente se compose de quelques feuillus et de résineux. 

© La Touche Guérin (commune de Paimpont, 
Ille-et-Vilaine) : les résineux y sont très clairsemés 
mélangés avec quelques feuillus (Betula pubescens, 
Betula sp.), les groupements pionniers muscino- 
lichéniques et à Sedum anglicum, la pelouse ouverte 
à dominance de Graminées y sont développés. 
Asphodelus albus, habituelle des landes de l’intérieur, 
réparti en « paquets » disséminés y prend une place 
intéressante. Les incendies de 1976 ont affecté cette 
station, notamment au niveau de ces Asphodèles et 
des essences arbustives (Ulex europaeus, Sarotham- 
nus scoparius) et arborescentes (Bouleaux) dont les 
repousses sont abondantes et denses. 


LYGAEOSOMA RETICULATUM. 


L'espèce a été étudiée plus particulièrement à La 
Briantais où les composants suivants se remarquent : 
strate lichénique (Cladonia papillaris, C. uncialis, 
C. mitis, C. foliacea), strate bryophytique très déve- 
loppée (Rhacomitrium lanuginosum, Polytrichum pi- 
liferum, Campylopus polytrichoides) (2), avec par 
place: Sedum anglicum et Digitalis purpurea. Ces 
pelouses xérophiles rases, orientées E.-O., à pente 
accentuée, font place vers le fond de la vallée du 
Canut à une strate arbustive à Rubus sp., Sarotham- 
nus scoparius avec aussi Pteridium aquilinum, puis à 
une strate arborescente d’essences feuillues (Quercus 
pedunculata, Salix atrocinerea...). Vers le NO.SE., 


() Détermination J.C. Masse. 


la pelouse à Agrostis setacea et la lande basse à 
Ericea cinerea et Calluna vulgaris avec, çà et là, 
Ulex europaeus, s'étendent en un vaste plateau. 


Le peuplement des LYGAEIDAE de la strate mus- 
cinale de ces biotopes à tendance xérophile nette est 
pauvre en espèces, au contraire de celui des Mousses 
de nombreux autres biotopes mésophiles ou à ten- 
dance hygrophile où beaucoup hivernent (bas des 
talus, sous-bois, pieds des arbres...). Cependant Lyga- 
eosoma reticulatum s'y observe tout au long de 
année. D’autres Hétéroptères s’y rencontrent : Mela- 
nocoryphus superbus près des Digitales, localisées, 
Acalypta parvula (Fallen 1807) (TINGIDAE) (3) com- 
mun à la base des Mousses, récolté en zone dunaire 
(Lampaul-Ploudalmezeau, Finistère) grâce à des 
pièges Barber par CAMBERLEIN (1977), observé dans 
les pelouses à Festuca ovina, à Agrostis setacea, dans 
la lande basse à Ericacées et dans les litières d’Ajoncs 
par CANARD (communication personnelle). 


Le cycle de L. reticulatum se déroule tout entier 
au sein de tels groupements pionniers. Nos prospec- 
tions, échelonnées en 1978 et en 1979 (chasse à vue, 
recherche de l'espèce dans de nombreux prélèvements 
de végétation) permettent d’esquisser les principales 
étapes de ce cycle 

— la récolte d’adultes en septembre (52 mâles, 
61 femelles) en même temps que des larves (stades 
IV et V), puis d’adultes au cours de la saison froide 
montrent bien que l'espèce, comme semble-t-il les 
autres LYGAEIDAE de la région, hiverne à l’état de 
l'adulte. Les individus recherchent les intersections 
des rameaux de Rhacomitrium lanuginosum. Leurs 
déplacements diurnes sont réduits et leur capture 
nécessite une prospection minutieuse des Mousses 
mais aussi des interstices entre le sol, la roche et la 
végétation où ils se réfugient lorsque les conditions 
climatiques sont particulièrement rigoureuses (fig. 2). 
Le choix de cette Mousse est confirmé par les obser- 
vations des élevages au laboratoire : elle est recher- 
chée aux dépens des autres végétaux proposés : 
Polytrichum sp., Cladonia ss pp., Sedum anglicum. 
La quiescence de cette espèce s’est étalée de fin 
novembre 1978 au début avril 1979. 


(3) Détermination B. EHANNO. 
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— au printemps, par temps sec et ensoleillé, les 
individus se déplacent sur la roche. CANARD (1979) 
les y a récoltés (5 avril, 20 mai) ainsi que sur la 
couverture muscinale. Ils s’abritent à nouveau dans 
cette dernière lorsque les conditions climatiques sont 
défavorables (froid, pluie, forte insolation). 

— cette période est marquée par le début de la 
maturation des glandes génitales : les femelles ont 
montré, à la fin mai 1979, des ovarioles dévelop- 
pées, des œufs s’individualisant. Les pontes sont 
effectuées principalement vers la fin juin (observa- 
tions de 1978). Les œufs (0,8 mm X 0,4 mm) ne 
sont guère protégés bien que déposés dans des micro- 
cavités de la partie superficielle du sol ou près de 
Pimplantation des Mousses. Les formations micro- 
pylaires sont disposées sur un cercle. 

— les 5 stades larvaires, d’un rouge sombre, se 
succèdent en juillet et en août, les premiers ayant 
leur abondance maximale entre mi-juillet et mi-août. 
En août et en septembre s’observent encore des 
stades IV et V et les adultes de la nouvelle cohorte. 
Ceux-ci, localisés sous la strate muscinale, ont pour 
habitat l’espace ménagé entre les schistes rouges 
dont la structure en « plaquettes », très irrégulière, 
permet un colmatage par 2 à 3 cm de terre, rare- 
ment plus. 


Effectif de la population adulte. 


Une estimation de la densité des adultes a été 
effectuée dans les conditions ci-après, le 19 septem- 
bre 1978, par temps chaud et ensoleillé : 

— méthode de dénombrement : nous choisissons 
au hasard trois transects suivant lesquels nous réa- 
lisons un dénombrement à vue à l’intérieur d’un ca- 
dre de 0,50 m de côté posé sur le sol. La surface 
du cadre est subdivisée en carrés de 0,10 m de côté, 
et les individus présents dans les Mousses, la terre, 
ou se déplaçant sur la roche, sont comptés dans cha- 
cun d’eux. L'opération est répétée six fois par tran- 
sect, depuis le haut jusqu’au bas de la pente. 

— la végétation le long des transects est la sui- 
vante : transect À : le revêtement de Cladonia sspp. 
et de Mousses (essentiellement Rhacomitrium lanu- 


ginosum) est continu et dense; transect B: il se 
caractérise par un mélange de plusieurs espèces de 
Mousses : Rhacomitrium lanuginosum, Polytrichum 
piliferum, et Campylopus polytrichoïdes, Cladonia 
sspp. étant moins abondant; les schistes rouges du 
substrat se débitent en petites plaquettes aux point 
B5 et B6; la couverture végétale, très rase et discon- 
tinue, laisse apparaître la roche en de nombreux 
endroits du transect C, sauf toutefois en C 4 et en 
€ 5 où le sol est plus épais (environ 5 cm). 


Le tableau suivant donne les résultats obtenus au 
long de chaque transect : 


Transect : A | B Le (es 


Prélèvements du | 
haut vers le 
bas de la pente : 


Nombre d'individus par 0,25 m2? 


1 1 1 0 0 

2 0 27 30 

3 33 14 9 

4 29 10 14 

5 27 0 12 

6 11 2 7 
Total 101 53 


Densité: 0,25/m? 17 9 12 
Moyenne : 1 m? 68 36 48 


— ja densité moyenne des adultes de L. reticu- 
latum pour l'ensemble de la zone prospectée est de 
50 individus/m?. Le calcul de l’écart-type, l’erreur- 
standard à la moyenne nous permettent de donner, 
avec un coefficient de sécurité de 95 %, l’inter- 
valle entre lequel oscille la densité moyenne/m° de 
la population de La Briantais : 


27 ind./m°? < Dm < 73 ind./m° 


— l'examen de la distribution spatiale de l'espèce 
à l'intérieur de chaque cadre de 0,25 m? (25 carrés 
de 0,01 m2) révèle une grande hétérogénéité (distri- 
bution en agrégats), et ceci pour chacun des tran- 
sects. 


Ainsi, il apparaît, dans les conditions de l’expéri- 
mentation, des densités plus fortes de L. reticulatum 


TROIS HÉTÉROPTÈRES LYGAEIDAE 477 


dans les zones à sol peu épais (petites anfractuosités 
des schistes). Le pouvoir de rétention d’eau des 
Mousses contribue à la régulation hydrique du bioto- 
pe, soit contre un excédent en limitant le ruisselle- 
ment et en fixant le sol, soit contre un déficit en 
favorisant la formation de rosées pendant l’été, per- 
mettant ainsi le maintien d’un degré hygrométrique 
compatible avec le développement des larves. Les 
pelouses rases se caractérisent par une xérophilie 
plus accentuée en été: au cours de la journée, la 
forte élévation de la température au niveau de la 
tête de rocher se transmet aux formations végétales 


avoisinantes, ce qui explique les fortes températures 
enregistrées au sein des Mousses et des Cladonia 
sspp. pendant la journée du 18 juillet 1979 (fig. 2). 
De même, CANARD (1979) a montré en 1976 (cycle 
du 15-16 juin) que la température à la surface du 
substrat dépasse 40° entre 13 heures et 17 h 30, et 
ne descend pas en dessous de 16° pendant la nuit, 
tandis que l'humidité atmosphérique varie de 35- 
40 % à 80-85 %. 

La grande amplitude des variations climatiques 
saisonnières et journalières au sein des formations 
pionnières de la lande, en liaison avec un sol peu 
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Landes de La Briantais. 
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épais, une couverture végétale discontinue, semble 
être un facteur limitant le nombre des espèces de 
LYGAEIDAE. La composition spécifique de la couver- 
ture végétale, sa structure (morphologie des Mous- 
ses), les possibilités de pénétration qu’elle offre à L. 
reticulatum, les conditions microclimatiques qu’elles 
créent ou maintiennent au voisinage du sol sont au- 
tant de facteurs qui interviennent dans la répartition 
spatiale des adultes et des larves de cette espèce. 
Le maintien des populations suppose qu’elles trou- 
vent dans le milieu des éléments nutritifs dont elles 
ont besoin au cours des diverses étapes de leur cycle, 
éléments dont nous ignorons encore la nature (Bac- 
téries, Mycorhizes, Lichens, Mousses...), la compo- 
sition, et qui peuvent provenir directement du maté- 
riel végétal en place, ou résulter de l’action d’autres 
organismes (larves d’Insectes, Collemboles, Aca- 
riens). 


Les prospections effectuées en 1978 sur les pelou- 
ses xérophiles rases des stations de l’Orgerie, et la 
Touche-Guérin (région de Paimpont) confirment nos 
données. Nous avons retrouvé L. reticulatum associé 
aux Mousses, Cladonia sspp et Sedum anglicum où 
les adultes hivernent. A la belle saison, leur activité 
diurne est marquée par des déplacements sur la 
roche; les larves apparaissent au début du mois de 
juillet. 


MELANOCORYPHUS SUPERBUS. 


L'espèce a été étudiée tout particulièrement dans 
les groupements pionniers muscino-lichéniques de 
Tiot. Ils sont développés sur le flanc NE-SO, où les 
grès et schistes pourprés Cambriens affleurent large- 
ment. Digitalis purpurea est abondante dans la partie 
du versant orienté NO-SE, à proximité de la route 
D 312 de Paimpont à Campénéac; la pente atteint 
27 à 30 %, le sol est très peu épais. 


Nos prospections qualitatives et quantitatives au 
sein de ces groupements végétaux, à plusieurs repri- 
ses soumis aux incendies, notamment en 1976, ont 
mis en évidence une répartition de ce Lygéide limi- 


tée à la tête de rocher et aux pelouses xérophiles 


rases où la Digitale est présente. Les modalités de 
cette répartition varient d’une part dans le temps, 
en fonction de l’état phénologique de la plante et de 
la phase du cycle biologique de M. superbus, modu- 
lés d’une année à l’autre, d’une saison à l’autre par 
le jeu des facteurs micro-climatiques; d'autre part 
dans l’espace, en fonction de la structure de la végé- 
tation (en particulier celle de la population de Digi- 
tales). Les deux aspects sont étudiés successivement. 


Calendrier phénologique de la Digitale. 


Les Digitales sont bisannuelles ou plus ou moins 
vivaces (Des ABBAYES, et al., 1971). Dans la région 
de Paimpont, les hampes florales se développent en 
mai et la floraison débute en juin, alors que la tem- 
pérature s’élève et que l'insolation augmente. 


1) La population adulte se déplace entre les feuil- 
les, gagne la hampe florale, ou le substrat de Mousses 
et de Sedum anglicum. Elle atteint la maturité 
sexuelle entre la fin mai et le début juin. Les mâles 
et les femelles sont très actifs et viennent nombreux 
sur la tige, les inflorescences où ils s’accouplent et 
se nourrissent, en particulier aux dépens des brac- 
tées et de la tige pubescente. Les accouplements se 
produisent, aussi, fréquemment au voisinage des 
Digitales, sur le sol ou la végétation, pendant tout 
le mois de juin et une partie de juillet. La dissection 
des femelles récoltées dans cette station et à La 
Briantais, permet d’apprécier la maturation : 

— 1® juin (1979) (La Briantais) : ovarioles peu 
développées, 6 juin (1979) (Tiot) il en est de même, 
de plus quelques femelles montrent de 2 à 9 œufs 
formés, 

— 21 juin, 10 juillet (1978) (La Briantais) : fe- 
melles gravides prêtes à pondre, 

— 18 juillet (1978) (Tiot) : femelles avec de 6 à 
9 œufs prêts à être déposés et femelles ayant pondu. 


2) Le plein épanouissement des fleurs s'étale de 
la mi-juin au début de juillet. Le maximum de la 
ponte s’effectue alors. Dans les élevages au labora- 
toire, les œufs (0,9 X 0,5 mm), blanchâtres, sont 
trouvés dans la partie superficielle du sol. Dans la 
nature, on peut penser qu’ils sont de même déposés 
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dans le sol, à la base des Digitales sous les feuilles : 
c'est là que nous avons toujours observé les stades 
larvaires. 


3) Tandis que les fleurs se déssèchent (juillet), 
puis que les graines se forment (juillet, août) la popu- 
lation larvaire poursuit son développement. Il est 
intéressant de noter la très faible dispersion des 
larves : les stades restent groupés sur les inflores- 
cences sèches, autour des graines. Plus tard ils se 
regroupent sous la rosette basale des feuilles. Une 
telle concentration « éthologique » des larves, mais 
aussi des adultes, observée aussi chez d’autres Hété- 
roptères. PENTATOMIDAE, ACANTHOSOMATIDAE ne doit 
pas être perdue de vue dans une étude de la distri- 
bution des espèces dans les biocénoses au cours de 
l’année (4). 


4) En septembre, lors du dessèchement de la 
hampe florale, du flétrissement des feuilles, de l’ou- 
verture des capsules et de la libération des graines, 
apparaît la nouvelle cohorte. Les adultes restent 
actifs lorsque les conditions climatiques sont favo- 
rables. Leur dispersion diurne dans le milieu, moins 
importante que celle du printemps, prend fin à 
l'approche de l'hiver. La population de M. superbus 
se cantonne alors sous l’amas plus ou moins épais 
des feuilles en voie de dégradation, qui constitue le 
site d’hivernage. 


L’inféodation de M. superbus à Digitalis purpurea 
au cours des phases de son cycle et cette concen- 
tration < éthologique » conditionnent la distribution 
de l'espèce dans les pelouses xérophiles rases où la 
Digitale est présente. Des lièns d'ordre trophique 
existent entre cette plante et le Lygéide adulte ou 
larvaire. A la fin du printemps et au début de l'été, 
les tissus jeunes (tige, inflorescence, en particulier) 
sont une source nutritive pour les adultes au moment 
de la reproduction. A partir de mi-juillet, de nom- 
breuses larves pénètrent dans les capsules en voie 
de déhiscence et consomment les graines. Cette in- 
féodation n’est sans doute pas exclusive. Au prin- 
temps, avant la croissance de la Digitale, les adultes 


(4) Communication B. EHANNO. 


se déplacent sur les pelouses où Sedum anglicum 
paraît les attirer. Au laboratoire nous avons main- 
tenu des adultes depuis septembre 78, en leur 
fournissant, outre les feuilles sèches de Digitale leur 
servant de support, Sedum anglicum sur lequel ils 
migrent et se nourrissent à la reprise de leur activité. 
Seule, une étude plus détaillée du régime alimentaire 
de M. superbus nous permettra de préciser les 
rapports trophiques avec Digitalis purpurea, Sedum 
anglicum. 


Il existe aussi des liens avec le climat : les condi- 
tions microclimatiques sous les feuilles de Digitale, 
tamponnées en hiver, favorisent les adultes (fig. 3) 
(protection contre la pluie, les variations de tempé- 
rature...). De même, en été, les larves y trouvent 
une humidité plus constante. Le couvert végétal dimi- 
nue l'insolation et atténue l'élévation forte de la 
température diurne du sol. 


Répartition spatiale de M. superbus en fonction 
de la structure de la végétation. 


Les plants de Digitales sont soit isolés, soit dissé- 
minés par petits groupes. Leur distribution dans la 
station est très hétérogène, en liaison avec la topo- 
graphie, avec l'épaisseur du sol... Les incendies de 
1976, dont on connaît mal l'intensité de l’action sur 
ces plantes, ont favorisé la recolonisation du substrat 
depuis 1978 par les jeunes Ajoncs, au détriment des 
Digitales. 

Des dénombrements effectués sur ces plantes iso- 
lées ou groupées, compte-tenu du développement des 
hampes florales (hauteur), montrent une très grande 
dispersion des données : nombre de plants prospec- 
tés n’ont livré aucun individu tandis que certains, 
groupés ou non, ont permis de nombreuses captures 
(jusqu'à 46 mâles et 39 femelles sur un même 
plant). Ces premiers résultats s'opposent à une 
expression significative de la densité moyenne par 
pied et de son intervalle de confiance. 

Les liaisons trophiques préférentielles au niveau 
des inflorescences puis des graines, la concentration 
< éthologique » des individus sur les pieds à fleurs 
de cette plante bisannuelle peuvent expliquer la 
distribution des populations notée en début de nou- 
velle saison. Elle serait la même que celle observée 
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température 


nuit d'hiver 


n seree de her nu : 
125 13h 16.30 LE 6307 8 1ir{heures solaires) 
Fi. 3. — Variation de la température au cours de la journée du 18-19 décembre 1978. Les Buttes 
de Tiot. 


avant la saison froide et serait ainsi le reflet de celle 
des plants florifères et fructifères. 

Il est permis de penser que M. superbus est parti- 
culièrement liée aux landes. L'espèce n’est pas obser- 
vée ni par nous-même, ni par EHANNO sur les 
Digitales des talus herbeux bordant les agrobiocéno- 
ses, mais elle l’est sur des talus de bord de route, 
traduisant peut-être ainsi la présence plus ou moins 
ancienne d’une lande ou d’un talus lande. 


KLEIDOCERYS TRUNCATULUS ERICAE. 


Nous avons mis en évidence (1979) les liens exis- 
tant entre cette espèce et les Ericacées (Erica cinerea, 


Calluna vulgaris) au cours de son cycle. Cette inféo- 
dation implique des migrations entre la litière et 
la strate herbacée sous la dépendance : des variations 
saisonnières et journalières des facteurs micro-clima- 
tiques, de la structure de la végétation (hétérogénéité, 
morphologie, âge des Bruyères) et des étapes de sa 
phénologie, de la phase du cycle biologique. 


Nous rappelons ci-dessous les principaux points 
de cette étude. 


K. truncatulus ericae est lié à l'étape florifère de 
la Bruyère cendrée par les caractéristiques de sa 
reproduction et ses besoins trophiques : 

— les adultes sont abondants sur les inflorescen- 
ces au début de l’été et s’y accouplent. Les fleurs 
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épanouies constituent les sites de ponte : les femel- 
les y déposent leurs œufs à la face supérieure des 
sépales. Ce sont également les sites de développe- 
ment larvaire; 

— les larves se nourrissent aux dépens, en parti- 
culier, de l’ovaire des fleurs en cours de flétrissement. 


Les liens avec la Callune apparaissent lors de la 
floraison, plus tardive de cette Ericacée. Les adultes 
de la nouvelle génération s’y dispersent au début de 
l'automne. 


Des relations avec la strate herbacée végétative 
des Bruyères s’instaurent en période printanière, lors 
de la croissance des pousses. La population adulte 


y effectue des vols migratoires liés à ses besoins 
nutritifs accrus (début de la gamétogenèse). 


Des rapports avec la strate épigée superficielle, la 
litière s’établissent en hiver. La population hiver- 
nante, en majorité des adultes, se disperse dans la 
litière d’Ericacées pendant la saison froide; elle y 
trouve des conditions micro-climatiques moins rigou- 
reuses. 


K. truncatulus ericae a été observé par EHANNO 
et par nous-mêmes dans d’autres landes armoricai- 
nes : région de Paimpont, Monts d’Arrée, Des cap- 
tures ponctuelles réalisées en juin 1973 à Botmeur 
(Parc d’Armorique) sur les inflorescences épanouies 
d’Erica cinerea nous ont livré des adultes nombreux 
(74 mâles, 69 femelles) et une trentaine de larves. 


CONCLUSION 


L'étude de la biologie de ces trois espèces est 
une approche de l'analyse des peuplements de Ly- 
GAEIDAE des divers types de landes armoricaines. 
Ces espèces caractérisent les groupements pionniers 
saxicoles muscino-lichéniques, et les landes xérophi- 
les basses à Ericacées, avec d’autres végétaux comme 
les Digitales, les Asphodèles. 


— La diversité spécifique du peuplement, faible 
pour les pelouses xérophiles rases, augmente vers les 
pelouses graminéennes à Agrostis seracea et les lan- 


des à Erica cinerea, Calluna vulgaris et Ulex euro- 
paeus. (Etude en cours à Tiot et à La Briantais.) 


— Lygaeosoma reticulatum, Melanocoryphus su- 
perbus, Kleidocerys truncatulus ericae sont liés de 
façon temporaire où permanente à un groupement, à 
une famille ou à une espèce végétale. Nous avons 
précisé leur distribution spatiale dans le biotope 
selon la nature, le degré d’inféodation aux végétaux 
de la lande : sites nutritifs et de reproduction, selon 
la phénologie des plantes et les étapes du cycle de 
ces espèces. 


— Le spectre alimentaire des adultes semble plus 
large que celui des larves, en raison de leurs possi- 
bilités supérieures de dispersion dans le biotope, et 
de leurs exigences évoluant au cours de leur cycle. 


Les larves qui ont souvent tendance à rester grou- 
pées après l’éclosion (M. superbus, K. truncatulus 
ericae) s’alimentent à proximité des sites de ponte : 


— celles de L. reticulatum sont localisées sous la 
végétation rase. Nous n'avons pas, actuellement, de 
données sur la nature des végétaux ou substances 
consommées; 


— celles de M. superbus se nourrissent de graines 
de Digitales qui leur sont accessibles lors de l’ouver- 
ture des fruits, à partir de mi-juillet. Ce choix va de 
pair avec une distribution en agrégats sur les inflo- 
rescences sèches; 


— celles de X. truncatulus ericae, notamment les 
stades IV et V, se nourrissent de l’ovaire des fleurs 
d’Erica cinerea. 
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ÉCOLOGIE ET BIOÉNERGÉTIQUE D’UNE POPULATION 
DE MYRMELEOTETTIX MACULATUS THUNB (ORTHOPT. ACRIDIDAE) 
DANS UNE FORMATION PIONNIÈRE DE LANDE ARMORICAINE 


I — UTILISATION DE L'ÉNERGIE AU COURS DU DÉVELOPPEMENT 


par A. GUEGUEN et G. DELAUNAY 
Laboratoire de Zoologie et Ecologie, ERA 798 du CNRS 


RÉSUMÉ 


La consommation, l'excrétion, la production de crois- 
sance et de reproduction, la respiration sont déterminées 
pour tous les stades de développement des mâles et 
des femelles de Myrmeleotettix maculatus. Orthoptera 
Acrididae élevés dans les conditions semi naturelles 
d'un élevage réalisé sur le terrain. La base de l'alimen- 
tation des animaux est constituée par deux graminées 
Agrostis setacea et Agrostis tenuis. 

Un bilan d'énergie individuel est établi pour cette 
espèce à partir des équivalents calorifiques de la nour- 
riture ingérée, de la matière tissulaire produite, des 
œufs déposés, des fèces rejetées, des exuvies et de 
l'oxygène consommé. 

La valeur énergétique de la substance corporelle est 
en moyenne, tous stades confondus de 5,137 cal/mg 
soit 21,49 J/mg. Ce sont les œufs qui ont la teneur 
calorifique la plus élevée (57,40 cal/mg ou 24,01 J/mg). 
La quantité d'énergie contenue dans les fèces est sensi- 
blement inférieure à celle de la nourriture ingérée. 
Cette baisse est imputable à la présence dans les excreta 
de produits urinaires s'élevant à 8,3-8,7 mg d'acide 
urique par gramme de poids sec. 

La consommation d'oxygène est en moyenne de 
1,9 ul/mg de poids sec/h à 20°C et 6,5 pl/mg/h à 
40°C: 

On estime qu'il faut 82,3 mg de matière sèche de 
graminée pour obtenir un imago mâle, et 141,5 mg 
pour une femelle. 

Un adulte mâle ingère par jour 3,62 mg d'aliment 
et une femelle 6,54 mg. En valeur absolue les para- 
mètres des bilans d'énergie des femelles sont de 1,4 à 


1,7 fois plus élevés que ceux calculés chez les mâles. 

La présence d'un stade larvaire supplémentaire dans 
le développement des femelles et le maintien d'une 
production de reproduction permet de rendre compte 
de cette différence. 

Le cœfficient de digestibilité A/C est en moyenne 
égal à 37 % au cours du développement larvaire. Il est 
de 23% pour les mâles. 

Le rendement écologique de croissance tissulaire 
P/C varie de 15 à 19% chez les larves. Il atteint 
le taux très bas de 3% chez les imagos mâles où la 
production tissulaire est ralentie et limitée à la phase 
de maturation. 

Le rendement de croissance tissulaire P/A augmente 
de 40 à 51% du premier stade larvaire au dernier. 
Au stade imaginal la baisse de l'efficacité de conversion 
de l'assimilation en matière vivante traduit le fait qu'une 
fraction importante du matériel digéré est utilisé au 
cours de la respiration et au dépens de la croissance 
tissulaire. 

De la quantité initiale d'énergie nécessaire à son 
développement et fournie à l'animal sous forme d'ali- 
ment, un individu mâle de Myrmeleotettix maculatus 
en rejette 72 % par les fèces et les produits urinaires, 
1% par les exuvies, 20% sont utilisés pour assurer 
les fonctions métaboliques et seulement 7 % servent 
à la production tissulaire. 

Pour un individu femelle la part d'énergie rejetée 
sous forme de matière fécale est de 66 %, la perte 
d'énergie liée au coût de maintenance est de 22% 
et la production de croissance et de reproduction de 
11%. 
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SUMMARY 


Ingestion, egestion, production (growth and repro- 
duction), respiration were assessed for all male and 
female instars of Myrmeleotettix maculatus (Orthop- 
tera, Acrididae) reared in cages in field conditions. 
The animals were fed on two grasses Agrostis setacea 
and A. tenuis. An individual energy budget was cal- 
culated from the caloric content of food eaten, growth, 

The average energetic body value was 5,137 cal/me 
eggs laid, faeces egested, exuviae and oxygen consumed. 
or 21,49 J/mg (both sexes and all stages). The highest 
or 24,01 J/mg). The caloric content in the faeces 
caloric equivalent was observed in eggs (5,74 cal/mg 
was lower than the calorific value of food eaten. 
This decline was due to the contribution of different 
excretory products 10 the weight of rejecta which 
represented in faeces 8,3-8,7 mg of uric acid by 
gramme of dry weight. 

Oxygen consumption ranged from 1,9 ul/me dry 
weight/h at 20°C to 6,5 ul/mg/h at 40°C. 

82,3 mg gramineous dry matter were necessary to 
obtain an adult male and 141,5 mg for a female. An 
adult male ingested 3,62 mg of food and a female 
6,54 mg. In absolute terms energetic parameters of 
female budget were 1,4 to 1.7 higher than those cal- 


INTRODUCTION 


Parmi les Invertébrés les Orthoptères occupent une 
place prédominante en tant que consommateurs pri- 
maires dans les écosystèmes terrestres. Aussi, de 
nombreuses recherches bioénergétiques portant essen- 
tiellement sur des espèces non migratrices ont été 
entreprises dans des écosystèmes très variés mais 
toujours à dominante graminéenne : 


Une zone marécageuse (SMALLEY, 1960), un pâtu- 
rage ancien et une luzernière (WIEGERT, 1965), une 
prairie nordique (GYLLENBERG, 1969), une prairie à 
Miscanthus sinensis au Japon (MATsumoro, 1971), 
une prairie naturelle au Canada (BAILEY et RIEGERT, 
1973), une savane en Afrique (GILLON, 1973), un 
alpage d’altitude en Nouvelle-Zélande (WHITE, 1974) 
et en Géorgie (SToLyaRov, 1975), des zones d’af- 


culated for males. The occurence of a surnumary instar 
in female developmental stages continuing egg produc- 
tion might account for this difference. 

The assimilation efficiency A/C of 37 % was recor- 
ded through nymphal stages. The value for adult male 
falls to 23%. The ecological growth efficiency PIC 
of different larval instars varied between 15% and 
19 %. It dropped to the low ratio of 3% for adult 
male. 

Tissue growth efficiency P/A showed a gradual 
increase, 40 % 10 51%, from the first instar to the 
last. A low ratio at adult stage suggested that trans- 
formation of the assimilated food into production de- 
creased whereas the major part of energy digested was 
lost through respiration for maintenance. 

Of the initial food energy required for the develop- 
ment of a Myrmeleotettix maculatus male, 72 % were 
voided as faeces and excretory products, 1% as 
exuviae, 20 % were channeled to assume metabolic 
functions and only 7 % of the total energy accounted 
for growth. 

A female rejected 66 % as.fecal matter. The energy 
lost for maintenance requirements was 22% and 
growth and egg porduction were 11 %. 


fleurement rocheux semi-désertiques du sud-est des 
Etats-Unis (DUKE et CRossLEY, 1975) et plus récem- 
ment dans un milieu désertique (MISPAGEL, 1978). 
Comme le souligne ce dernier, une telle variété de 
milieux et d’espèces apporte des éléments de compa- 
raison intéressants entre les divers paramètres bio- 
énergétiques. Exceptés les deux derniers, la plupart 
de ces travaux concerne des milieux productifs. 

Dans le cadre des études menées sur les écosys- 
tèmes pionniers, il nous a semblé intéressant d’étu- 
dier la dynamique de population et la bioénergétique 
de Myrmeleotettix maculatus afin de fournir des 
informations sur le rôle que cette espèce peut jouer 
dans un écosystème pauvre. 

Myrmeleotettix maculatus colonise en effet d’une 
manière générale les milieux où la végétation et le 
taux de recouvrement végétal sont faibles: dunes 
(LENSINK, 1963), landes littorales (GUEGUEN, 1976), 
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formations de landes pionnières (GUEGUEN, For- 
GEARD et LEFEUVRE, 1977). On l’a rencontré égale- 
ment dans les milieux dégradés tels que les carriè- 
res désaffectées (HEWITT et RUSCOE, 1971) ou en 
processus de dégradation (en montagne, elle se trouve 
très fréquemment sur les crêtes piétinées par les 
moutons). 


C'est une espèce aux exigences hydriques xéro- 
philes (GUEGUEN, TOUFFET et LEFEUVRE, 1977) ca- 
ractérisant les milieux extrêmes. 


La technique que nous avons utilisée est celle 
habituellement présentée dans les études de flux 
d'énergie dans les populations d'insectes phytopha- 
ges : on établit un bilan énergétique individuel de 
l'espèce et l’on combine ces résultats avec ceux pro- 
venant des estimations de densité et d'évolution de 
population afin d’obtenir le flux d’énergie dans la 
population. 


Le but du présent travail est donc d'estimer le 
bilan énergétique individuel de Myrmeleotettix macu- 
latus au cours de son développement. Dans un pro- 
chain travail, nous présenterons les résultats concer- 
nant l’ensemble de la population (GUEGUEN, 1980 d). 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


1. ELEVAGE. 


Un certain nombre de paramètres concernant le 
bilan d'énergie sont déterminés sur le terrain dans 
des cages disposées dans la station où est effectuée 
l'étude de population. Dans ces cages permettant de 
réaliser un élevage dans des conditions semi-naturel- 
les, on place un seul individu. Sa production indivi- 
duelle est déterminée par pesées tous les deux jours 
pendant toute la durée de son développement. Les 
fèces excrétées sont également récupérées dans le 
fond de la cage et pesées après séchage à l’étuve à 
65°. 


Une étude du régime alimentaire de l’espèce effec- 


tuée au préalable par GUEGUEN et Coll. (1975) a 
permis de montrer que deux espèces de graminées 
étaient préférentiellement consommées : Agrostis se- 
tacea et Agrostis tenuis. Ces deux plantes constituent 
la base de l'alimentation fournie aux individus mis 
dans ces cages d'élevage. ù 


D'autres élevages visant à mieux approfondir cer- 
tains aspects de la biologie du développement de 
M. maculatus, ont été réalisés au laboratoire selon 
les conditions précisées par KELLY-STEBBINGS et 
HEWITT (1972). 


2. RESPIROMÉTRIE. 


La consommation d'oxygène des larves et des 
adultes de M. maculatus est mesurée en utilisant le 
respiromètre différentiel à pression constante de GIL- 
son. Les larves sont groupées dans des fioles de 
7 ml, par 8 pour les stades 1, par 5 pour les sta- 
des 2 et par 2 pour les stades 3 et 4. Les adultes 
sont placés individuellement dans ces mêmes fioles. 
Les mesures sont effectuées à 20° et 40°. Les fioles 
sont ouvertes toutes les 3 heures afin de rééquilibrer 
les pressions partielles des gaz. Le volume d’oxygène 
absorbé par les animaux est mesuré en disposant 
dans le puits central des fioles un liquide absorbant 
le CO: rejeté : la potasse à 10 %. 

Cette dernière maintient le taux d’hygrométrie à 
95 % d'H.R.. Une petite grille disposée sur le puits 
central permet d'éviter tout contact entre les Ortho- 
ptères et la potasse. A la fin de l'expérience, ceux-ci 
sont séchés à 65° et pesés. Les résultats sont expri- 
més en al d'O> consommés par individu par heure 
d’une part, et par mg de poids sec par heure, d’autre 
part. En mesurant l'oxygène consommé par l’animal 
et en utilisant un facteur de conversion (coefficient 
oxycalorifique) donnant l'équivalent calorifique de 
l'oxygène utilisé dans la combustion des aliments 
ingérés, on peut déterminer l'énergie dispensée par 
l'organisme pour assurer l'ensemble de ses fonctions 
métaboliques : c’est le coût de maintenance. 

Le facteur de conversion doit être évalué en fonc- 
tion du substrat utilisé par l'organisme. Le quotient 
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respiratoire (QR) obtenu à partir du catabolisme des 
hydrates de carbone par KroGH et Weis-Focx (1951) 
chez Schistocerca est de 0,82. Le coefficient oxyca- 
lorifique est alors de 5,01 kcal par litre d'O: (CARE- 
FOOT, 1977), soit 20,961 kJ. 


Le coût de maintenance de l’animal au repos est 
ensuite évalué en multipliant sa consommation d’oxy- 
gène par le coefficient oxycalorifique. 


3. CALORIMÉTRIE. 


Les déterminations de la teneur calorifique des lar- 
ves et des adultes de Myrmeleotettix maculatus, des 
fèces, des produits d’excrétion urinaires (acide uri- 
que), des exuvies et de la nourriture ont été effec- 
tuées à l’aide d’une microbombe calorimétrique non 
adiabatique de GENTRY-WIEGERT selon les condi- 
tions d’utilisation indiquées par PHILLIPSON (1964). 
Le matériel est pressé en pastilles de 15 à 20 mg. 
Le poids de cendre est déterminé pour chaque série 
de mesures après combustion des échantillons. Les 
valeurs calorifiques portant sur 10 à 15 mesures sont 
données pour un poids sec à 65° sans cendres. 


4. DOSAGE DES PRODUITS URINAIRES (Acide urique 
essentiellement). 


L’acide urique contenu dans les fèces est dosé 
selon le principe appliqué chez les Insectes par 
RAZET (1961). Il est déterminé par spectrophoto- 
métrie différentielle à 280 (1. 


5. ETUDE BIOMÉTRIQUE. 


Compte-tenu de l'existence de deux types de stades 
larvaires femelles chez M. maculatus, des mesures 
morphométriques sont nécessaires pour discriminer 
les stades larvaires. Elles sont effectuées, sur des 
sujets endormis au gaz carbonique, en utilisant un 
appareil mis au point par M.P.J. Gauge et Tool et 


C' de Birmingham (G.-B.) et présenté par BLACKITH 
et VERDIER (1960). Les mesures ont concerné la 
longueur du fémur de la patte métathoracique et la 
largeur de la tête, yeux compris. Elles sont données 
à 0,05 mm près. 


RÉSULTATS 


1. DÉVELOPPEMENT LARVAIRE. 


Le cycle larvaire de M. maculatus s'effectue selon 
RICHARDS et WALOFF (1954) et LENSINK (1963) en 
4 stades dans les deux sexes. Dans les populations 
naturelles que nous avons étudié dans les formations 
pionnières de landes situées près de la Station biolo- 
gique de Paimpont (GUEGUEN et DELAUNAY, 1980 b), 
il est apparu que si les mâles se développent en 
4 stades larvaires, les femelles par contre suivent 
deux types de développement: un cycle court en 
4 stades et un cycle long en 5 stades larvaires. Ces 
deux types de développement ont été également obte- 
nus dans des conditions d'élevage semi-naturelles 
ainsi que dans les élevages du laboratoire. Selon 
Hewirr et ses collaborateurs (comm. pers.) ce phé- 
nomène semble exceptionnel dans leurs élevages. 


Des mesures concernant la longueur du fémur 
métathoracique et la largeur de la tête permettent 
de distinguer biométriquement les stades larvaires 
femelles se développant en 4 stades larvaires de ceux 
se développant en 5 stades. 


Les mesures sont regroupées dans le tableau 1. 


Le développement larvaire des femelles s'effectue 
selon deux schémas : 


avec retournement 
des ptérothèques 


ere ES Aie 


sui Fi LaNE 
St. 3 ——2> St. 4 —Ù St 5 ——#> Adulte 


sans retournement avec retournement 
des ptérothèques des ptérothèques 
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TABLEAU 1 
Données biométriques des stades larvaires mâles et femelles de Myrmeleotettix maculatus Thunb. 


Mles Stade 1 Stade 2 Stade 3 Stade 4 
F T F T F T F D 
Nb de mesures 40 40 37 37 52 52 36 36 
Moyenne mm - 23 1,14 325 1,34 4,54 1,62 6,12 1,94 
Erreur standard +0,11 20.05 +0,18 + 0.05 0.17 0,06 0,25 + 0,06 
ot ie Stade 1 Stade 2 Stade 3 Stade 4 
court 
F F F T F T F ï 
Nb de mesures 39 39 38 38 45 43 65 37 
Moyenne en mm 2,30 1,12 3,30 1,36 4,91 1,73 6,71 21 
Erreur standard +0,15 20,05 + 0,22 + 0,06 +0,03 < 0,00 + 0,04 +0,01 
Intervalle de conf. 4,80 6,57 2,06 
99,99% FR. in je He 5,02 de 6,85 2,16 
Femelles à cycle long Stade 1 Stade 2 Stade 3 Stade 4 Stade 5 
F " F [ T F Fe F En 
Nb de mesures 39 39 35 43 43 52 52 30 32 
Moyenne en mm 250215 56162 | See 002 1748.25 
Erreur standard +0,15 +0,05 | +0,03 <0,00 | +0,03 <0,00 | +0,04 +001 | +006 +0,02 
+ 3,19 1,35 | 4,25 5,56 1,87 | 725 2,19 
pres de conf. 99,99 DORE DE 1 ne 
21 


F — mesure du fémur métathoracique en mm 
T = mesure de la largeur de la tête en mm. 
ND = non déterminé. 


Le retournement des ptérothèques, c’est-à-dire le 
passage des ébauches alaires en position dorsale, 
s'effectue généralement deux stades avant la mue 
imaginale selon Uvarov (1966). Nous l'avons égale- 
ment observé chez Chrysochraon dispar (GUEGUEN, 
1976) ainsi que chez Mecostethus grossus (GUEGUEN 
et LEFEUVRE, 1971). Le retournement des ptérothè- 
ques s'effectue chez les femelles à cycle court au 3° 
stade et au 4° stade chez les femelles à cycle long. 
C’est donc le stade 3 de ces dernières qui constitue 
un stade surnuméraire puisque les stades 1 et 2 des 
deux cycles ne sont pas morphologiquement ni bio- 
métriquement distinguables. 


L'existence de ces deux cycles d’origine génétique 


ou liée aux conditions du milieu sera discutée dans 
la publication suivante (GUEGUEN et DELAUNAY, 
1980 b). Les résultats concernant le bilan d'énergie 
ne concernent que les femelles à cycle long et les 


mâles, les femelles à cycle court ayant un budget 
d'énergie sensiblement voisin de celui des mâles. 


2. TENEURS CALORIMÉTRIQUES. 


Les valeurs énergétiques des œufs, des stades lar- 
vaires, des adultes et des exuvies de M. maculatus 
ainsi que celles des fèces de la nourriture ingérée 
(Agrostis setacea) sont présentées dans le tableau 2. 
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TABLEAU 2 


Valeurs énergétiques des œufs, des stades larvaires, des 
adultes et des exuvies de Myrmeleotettix maculatus 


(Thunb). 
— 

ur se Cal/mg de Joute/mg | Nombre 

RON poids sec de poids sec | de mesures 

lon 
Oeufs 5,7396 + 0,030 | 24,01 + 0,12 15 
Stigeto | 48554 0,0777 | 20,31 + 0,32 15 
st2 — |49846:0,056 | 20,85 + 0,23 12 
st3 — |5,0921:0,080 | 21,30+ 0,32 13 
sta 5,2493+ 0,049 | 21,96 + 0,20 14 
Adultes | 52006+0,097 | 21,76 + 0,40 7 
stae 5,1839+0,065 | 21,68 + 0,27 10 
stse 6,2585+ 0,054 | 22,00 + 0,23 9 
Adulte © 
avantma | 5,2744:0,060 | 22,06 + 0,25 5 
turation 
Adulte © 
aprèsma | 5,2786:0,046 | 22,08 + 0,19 5 
turation 
nue $ | 5010520043 | 20,96: 0,18 18 
43196: 0,012 | 18,324 0,05 14 
4385440027 | 18,34+0,11 11 

Nourriture 
Agrostis 

setacea 

Jeune 4,3913:0,25 | 18,374 0,10 8 

Agée 4,4580+ 0,024 | 18,65+0,11 13 


Valeurs énergétiques des fèces et de la nourriture 
ingérée Agrostis seracea. 
Valeurs moyennes en cal/mg et en joule/mg de poids 
sec. Sans cendre + Erreur standard. 


La valeur énergétique des œufs est élevée et atteint 
5,740 cal/mg; elle est en rapport avec la haute 
teneur lipidique de ce matériel. De même léquiva- 
lent calorifique du tissu de M. maculatus s'accroît 
avec l’âge puisqu'il passe de 4,855 cal/mg pour le 
stade 1 et atteint une valeur maximale chez l'adulte 
femelle de 5,279 cal/mg. L’accumulation de Corps 
gras au cours du développement entraîne une aug- 


mentation de la valeur calorifique tissulaire. Ainsi la 
teneur en lipides du stade 1 est de 4,09 %. Elle 
passe à 4,47 % au stade 2. Par contre, aucune difté- 
rence significative (test r et signification à 99 %) 
n’est décelable entre les valeurs calorimétriques des 
femelles avant et après maturation. 


L’équivalent calorifique moyen, tous stades confon- 
dus, de la substance corporelle de M. maculatus est 
de 5,137 cal/mg. Il est de 5,238 chez Chorthippus 
parallelus (GYLLENBERG, 1969); 5,24 cal/mg chez 
Encoptolophus sordidus costalis (BAILEY et RIEGERT, 
1973); 5,469, 5,474 et 5,471 cal/mg chez Aerope- 
dellus clavatus, Melanoplus femurrubrum et M. san- 
guinipes (RIEGERT et VARLEY, 1973); 4,990 cal/ 
mg (avec les cendres) chez Orthochta brachycnemis 
(GILLON, 1973); 5,448 chez Trimerotropis saxatilis 
(Due et CRossLEy, 1975); 5,37-6,48 cal/mg pour 
Schistocerca gregaria (CAREFOOT, 1977). La teneur 
calorifique moyenne de M. maculatus est donc sensi- 
blement égale ou légèrement inférieure aux valeurs 
fournies par ces différents auteurs. 


La quantité d'énergie contenue dans les féces est 
sensiblement inférieure à celle de la nourriture ingé- 
rée (différence significative à 95 %, test 1 de Stu- 
dent). Cette baisse de la valeur énergétique des ex- 
creta est liée, selon PANDIAN et DELVI (1973) à une 
extraction de l'énergie de la nourriture ingérée, au 
cours du transit digestif. Elle est évaluée à 15 % 
chez Poecilocerus pictus. 


Elle peut également s'expliquer par la présence, 
dans les féces, de produits urinaires qui sont, chez 
les Orthoptères, essentiellement sous forme d’acide 
urique. Ceci a pu être montré par LAZARIDOU - DiMi- 
TRIADOU (1978) chez des organismes qui en contien- 
nent beaucoup comme les Gastéropodes Pulmonés 
des dunes. L’acide urique a en effet un équivalent 
calorifique plus faible de 2,719 + 0,19 cal/mg. 


Des mesures de la quantité d’acide urique excrétée 
montrent que les excreta de M. maculatus contien- 
nent entre 8,3 et 8,7 mg d’acide urique par gramme 
de poids sec. Ces teneurs peuvent rendre compte de 
la baisse de la valeur énergétique des fèces. 
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3. BILAN PONDÉRAL. 


a) Production. 


Compte-tenu de la mortalité réduisant le nombre 
d'individus mis en expérimentation, 3 mâles et 5 
femelles ont pu être suivis pendant toute leur vie, 
dans des cages individuelles disposées sur le terrain 
où a été effectuée l'étude de population. Les résultats 
complétés par des données intermédiaires obtenues 
sur d’autres individus ont permis de déterminer la 
production de maturation des mâles et de reproduc- 
tion des femelles. La production de croissance de 
chaque stade larvaire est calculée en effectuant la 
différence entre le poids de l'animal après la mue et 
immédiatement avant la mue suivante. Les produc- 
tions de maturation et de reproduction sont évaluées 
en effectuant la différence entre le poids des adultes 
après la mue imaginale et leur poids maximal. 


Les résultats sont groupés dans le tableau 3. 


b) Excrétion. 


La pesée des féces récupérées dans les cages indi- 
viduelles permet de déterminer, pour chaque stade 
de développement, la quantité de matériel excrété 
(voir tableau 3). 


c) Exuviation. 


Un poids moyen d’exuvie est donné pour chaque 
stade larvaire (tableau 3). 


4. CONSOMMATION D'OXYGÈNE. 


Les consommations moyennes par individu sont 
données pour chaque stade mâle et femelle (voir. 
tableau 3). La consommation par mg de poids sec 
et par heure est en moyenne de 1,90 j11 à 20° et de 


6,5 qi à 40°. Ces valeurs sont inférieures à celles 


T'ABLEAU 3 
Bilan pondéral et consommation d'oxygène au cours du développement des mâles et des femelles de M. maculatus. 


Durée “ 

Sexe | Stade | Poids moyen P ess du stade F E FR 
larvaire 

Mg poids sec mg poids sec jour mgpoidssee | mgpoidssec | ui/h/ind 

sti 1,37 0,7 3 17 ND 0,14 2,512 0,89 

st2 2,82 1,55 5 14 6,3: 08 | 0242003 | 601: 178 

8 | st: 5,16 3,17 4 14 145: 17 | 0562003 |11,59+ 3118 

st4 1116 6178 6 17 30,32 50 | 11 +0,12 | 1941+ 5,04 

Adte 14,10 3,6 3 45 126 = 21 +6, 

sti 1,37 07 3 17 ND 0,14 2,512 0,89 

st2 27 1,55 5 14 63+ 08 | 0,3 +0,11 | 601: 178 

st3 so 255 10 14 124: 31 | 048-005 | 10,57+ 1.32 

ERNST 9,65 56 13 18 24,1: 3,5 | 083+0,09 | 13,722 54 

sts 17,65 11,43 11 18 4582102 | 1712036 |23,07+ 4,3 

Adte 25,67 12,52 5 36 162 = 52 +102 


P — Production de croissance des larves où de reproduction des adultes (moyennes pour un individu). 
F — Poids de fèces excrétées (moyennes pour un individu). 


E = Poids moyen d’une exuvie. 
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obtenues par RIEGERT et VARLEY (1973) sur des 
Acridiens de la prairie canadienne (2,3 à 3,2 pl/ 
mg/h à 25°) et par CAREFOOT (1977) chez Schisto- 
cerca (2,3 y1l de poids frais/mg/h, à 32°). Elles sont 
par contre très proches de celles obtenues par GYL- 
LENBERG (1969) sur une espèce voisine, Chorthippus 
parallelus. 

L'intégration de la dépense d’énergie liée à la res- 
piration dans le bilan d'énergie global nécessite de 
rapporter les consommations horaires d'O: à une 
durée de 24 h. Cette extrapolation implique que 
l'intensité respiratoire reste, à température égale, 
identique le jour et la nuit. CAREFOOT (1977) a 
mesuré, chez Schistocerca gregaria, une légère dimi- 
nution du métabolisme respiratoire pendant la nuit. 
Néanmoins, selon cet auteur les corrections à effec- 
tuer sont négligeables. 


5. QUANTITÉ DE NOURRITURE INGÉRÉE AU COURS DU 
DÉVELOPPEMENT LARVAIRE ET IMAGINAL. 


La consommation est calculée de façon indirecte 
en tenant compte de la quantité de fèces excrétées, 
de la production tissulaire, et des pertes métaboli- 
ques. L'énergie contenue dans la nourriture ingérée 
est exprimée en joules (voir tabl. 4) puis en matière 
sèche à partir de la teneur calorifique de l'aliment. 

En tenant compte de la durée moyenne de chaque 
stade, nous avons pu déterminer la quantité de nour- 
riture nécessaire pour obtenir un imago mâle et 
femelle, soit respectivement 82,3 mg et 141,5 mg de 
matière sèche d’Agrostis setacea et Agrostis tenuis. 
Une larve femelle consomme au cours de son déve- 
loppement 42 % de plus de nourriture qu’une larve 
mâle. Cette différence est importante : à titre de com- 
paraison elle est de 22 % chez Chrysochraon dispar 
(GUEGUEN, 1976). Elle est imputable en partie à la 
présence d’un stade supplémentaire chez les femelles. 

La consommation journalière des adultes mâles 
est de 3,62 mg et celle des femelles de 6,54 mg, soit 
environ 2 fois plus. 

Pour être véritablement comparables entre elles, 
ces consommations doivent être ramenées à une unité 


de poids et de temps : c’est la consommation relative 
assimilable à l'indice de consommation de WALD- 
BAUER (1968) soit C/P/T ou: 

€ = Poids sec de matériel ingéré 

P — Poids sec moyen de l'individu en mg 

T = Durée du stade larvaire en jours. 


Les valeurs de cet indice pour chaque stade lar- 
vaire et imaginal (excepté pour le stade 1) sont don- 
nées dans le tableau 4. Elles montrent que la 
consommation relative varie peu au cours du déve- 
loppement et qu’en 24 heures un individu larvaire ou 
adulte de M. maculatus ingère une quantité de nour- 
riture équivalente au quart de son propre poids. 


6. BILAN D'ÉNERGIE. 


A partir des équivalents calorifiques de chaque 
élément du bilan d'énergie de M. maculatus, à savoir 
les œufs, les différents stades larvaires, les adultes 
mâles et femelles, les exuvies, les fèces et la nourri- 
ture ingérée (voir tableau 2), nous avons établi le 
budget énergétique de M. maculatus en multipliant 
ces valeurs par les données pondérales concernant 
la production (= P), l’excrétion (= F), l’exuviation 
(=E), (tableau 3), en intégrant la consommation 
d'O: (= R) et en calculant enfin la consommation 
totale (— C) grâce à la formule C=P +F+R+E. 

C = Energie contenue dans la nourriture ingérée 

P — Energie liée à la production tissulaire et à la 

reproduction 

F = Energie rejetée sous forme de fèces et de 

produits urinaires 

R = Energie liée au coût de la maintenance 

E = Energie contenue dans les exuvies. 


Tous les termes de l’équation sont exprimés en 
joules. 


D’après les résultats du tableau 4 nous pouvons 
conclure que les femelles mangent plus, respirent 
plus que les mâles et qu’elles ont une production 
individuelle atteignant presque le double de celle de 
ces derniers. 
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TABLEAU 4 
Bilan d'utilisation de l'énergie au cours du développement des mâles et des femelles de Myrmeleotettix maculatus 
(Thunb.) 

Consom- 
Sexe stade P 15) R E Les C mation 
relative 
PE Mg de 
Unité J J J J J ones 

st1 14,22 ND 21,46 2,92 ND ND ND 
st2 32,32 115,60 42,32 5,03 195,26 0,76 0,26 
St3 67,54 266,05 80,92 ENE 426,26 1,66 0,32 
St4 148,9 555,96 166,0 23,06 893,92 2,86 0,26 
Adte 78,32 2 308,7 611,28 = 3 006,6 3,62 0,26 
sSt1 14,21 ND 21,46 2192 ND ND ND 
st2 32,32 115,60 42,32 5,03 195,26 0,76 0,26 
st3 54,32 227,52 74,45 10,07 366,36 1,42 0,28 
St4 121,45 442,2 124,24 17,4 705,3 21% 0,22 
sts 251,48 840,36 208,9 35,84 1 336,6 4,04 0,23 
Adte 276.06 2 980,7 1 068,6 = 4 322,1 6,54 0,25 

P — Encrgic stockée sous forme de tissus. 

R — Energie utilisée pour la maintenance. 

© = Energie de la nourriture ingérée. 

F = Energie rejetée sous forme de fèces. 

Cj = Quantité de matière sèche ingérée par jour. 

ND — Paramètre non déterminé. 


Il faut environ 1,52 kJ pour produire un adulte 
mâle et 2,6 kJ pour un imago femelle. Ces valeurs 
sont toutefois légèrement sous-évaluées puisque nous 
avons négligé la consommation du premier stade. 
Pour les adultes mâles et femelles respectivement, 
3 kJ et 4,3 kJ sont nécessaires pour assurer leur 
maintenance et leur fonction de reproduction. 


On remarque que la production des imagos mâles 
n’est pas nulle. Elle s'élève à 0,078 kJ. En effet, 
après la mue imaginale, pendant la phase de matu- 
ration, les mâles subissant une augmentation de poids 
liée à l’adipogenèse. En ce qui concerne les femelles 
la production supplémentaire liée à la fonction de 
reproduction est plus difficile à évaluer car elle est 
fonction du nombre d'œufs pondus qui varie selon 
les individus. Cette production déterminée en tenant 
compte de l’augmentation du poids des adultes 
femelles est de 0,276 kJ (tableau 4). Elle correspond 
d’une part à la production de maturation intervenant 


après la mue imaginale, laquelle est liée à la mise 
en place des glandes annexes de l’appareil génital et 
au développement du tissu adipeux, et d’autre part 
à la production des œufs. Cette dernière peut être 
évaluée en mesurant l'énergie contenue dans une 
oothèque, soit 0,150 kJ (tableau 5). Si la production 
de maturation reste sensiblement stable au cours de 
la vie imaginale, la production de reproduction varie 
selon le nombre d’oothèques pondues. 


L'ensemble des résultats regroupés dans le ta- 
bleau 4 nous montre qu’en valeur absolue le bilan 
d'énergie des mâles est différent de celui des femelles 
d’un facteur dont l’ordre de grandeur est de 1,4-1,7 
pour la plupart des paramètres étudiés. La présence 
d’un stade larvaire supplémentaire dans le développe- 
ment des femelles et le maintien d’une production 
de reproduction permet de rendre compte de cette 
différence. 


Par contre, si l’on considère comment les mâles 
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TABLEAU 5 P=34120) P=74986) 
Poids des œufs et valeur énergétique d'un œufs et d’une 2% Je 
oothèque (gangue non comprise) de M. maculatus. Eten) E-n5) 
1% dE 
| 
Erreur | Nombre R=21,73) R 1540871 
standard | de mesures . z2% 
Poids frais d’un F=460037 
oeuf en mg 440 + 0,101 30 F-32606) =4606; 
72% 66% 
Poids sec d’un 
| oeufen me 1418 + 0,037 30 
Teneureneauen% | 68 - - | 
Teneur calorifique Cases Ces) 
en cal/mg 5,7396 | +0.,030 
enj/mg 24,01 + 0,12 15 
MALE FEMELLE 
Énergie contenue FiG. 1. — Utilisation au cours du développement de l'énergie mise 
dans un oeuf à la disposition des mâles et femelles de Myrmeleorettix maculatus 
en cal. 8,14 Thunb. 
eni. 34,06 = = C= Consommation; F = Fèces; R = Respiration; E — Exuviation; 
P = Production. 
E Les valeurs sont exprimées en joule transformables en calorie en 
Nombre d'oeufs les divisant par 4,184. 
dans une oothèque 445 + 0,05 200 
Energie contenue 
dans une oothèque j js 
cr Pet je ni 7. EFFICACITÉ DES TRANSFERTS D'ÉNERGIE. 
en cal- 36,22 
enj 151,54 


et les femelles de M. maculatus utilisent au cours de 
leur développement, l'énergie contenue dans la nour- 
riture, le schéma ci-après (fig. 1) montre que la 
répartition de l'énergie dans les différents postes du 
bilan est sensiblement identique dans les deux sexes. 


De la quantité initiale d’énergie nécessaire à son 
développement et fournie à l'animal sous forme d'ali- 
ment, un individu mâle de M. maculatus en rejette 
72 % pour les fèces et les produits urinaires, 1 % 
pour les exuvies, 20 % sont utilisés pour assurer les 
fonctions métaboliques et seulement 7 % pour la 
production tissulaire. 


Pour un individu femelle, l'énergie rejetée sous la 
forme de fèces est plus faible en valeur relative 
(66 %), la perte d'énergie liée au coût de mainte- 
nance est légèrement plus élevée (22 %). Par contre, 
la part d'énergie utilisée pour la production de crois- 
sance et de reproduction est plus importante (11 %). 


Le coefficient de digestibilité A/C au cours du 
développement larvaire est égal à 37 % (tableau 6). 


TABLEAU 6 
Evolution du coefficient de digestibilité A/C et des 
principaux paramètres de la production: rendement 
écologique de croissance (P/C), rendement de croissance 
tissulaire (P/A) au cours de la vie larvaire et adulte 
de Myrmeleotettix maculatus (Thunb). 


il 12 P 
Coefficient ea y _% 

€ A 

Stade 

St29ets 40,8 16,5 40,5 
St36 37,6 15,8 422 
st3° 37,9 14,8 39,1 
St4s 37,9 16,6 43,9 
St4® 37,3 17,2 46,2 
sts° 37,1 18,8 50.7 
Adte 6 23,2 2,6 112 
Adte® s1,1 6,4 20,6 
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Il est plus élevé chez les jeunes stades (41 %) et 
baisse chez l'adulte femelle (31 %) et surtout chez 
le mâle (23 %). 


Le rendement écologique de croissance (P/C) 
(tabl. 6) varie de 15 à 19 % chez les larves. Il atteint 
des taux très bas chez les imagos mâles (3 %) où la 
production tissulaire est très ralentie et limitée à 
la phase de maturation. Chez la femelle adulte, le 
maintien d’une production de reproduction fait pas- 
ser le taux de conversion de la nourriture ingérée à 
un niveau plus élevé (7 %). 


Le rendement de croissance tissulaire P/A (ta- 
bleau 6) augmente de 40 % à 51 % respectivement 
du premier stade larvaire au dernier. Au stade ima- 
ginal, la baisse de l’efficacité de conversion de l’assi- 
milation en matière vivante (11 % pour les mâles et 
21 % pour les femelles), traduit le fait qu'une frac- 
tion plus importante du matériel digéré est utilisée 
par la respiration aux dépens de la croissance tissu- 
laire. Ainsi, un dernier stade larvaire femelle con- 
somme 1,3 ul/h/mg d’O: alors qu’une femelle 
adulte en utilise 2 j1/h/mg. 


Le rapport P/R, indiquant la part de production 
(P) par rapport au coût de maintenance dans les 
dépenses énergétiques liées au métabolisme (R), est 
en pourcentage égal à 41 % chez les mâles et 53 % 
chez les femelles. Ainsi les pertes d'énergie dues à 
la respiration sont plutôt le fait de l'élaboration de 
tissus nouveaux chez les femelles alors que chez les 
mâles, les dépenses liées à l’activité et à la mainte- 
mance restent prépondérantes. 


DISCUSSION 


Les résultats obtenus proviennent d’expériences 
réalisées à partir d'individus placés dans des cages 
d'élevage disposées sur le terrain dans un milieu 
correspondant au biotope préférentiel de M. macu- 
latus dans les landes de la région de Paimpont. La 
détermination de la consommation d'oxygène a été 
effectuée au laboratoire. 


La validité de ces estimations reste discutable, 
La difficulté d'obtenir des résultats continus sur un 
même individu élevé en conditions semi-naturelles 
explique le nombre relativement restreint de certaines 
mesures individuelles. Quelques paramètres n’ont pas 
été déterminés avec la précision voulue. Ainsi la 
petitesse des fèces excrétées par les stades 1 n’a pas 
permis d'évaluer le poids d’excréments rejetés par 
ce stade. Néanmoins, cette sous-estimation du fac- 
teur F, inférieure à 2 % , reste faible. 


A ce propos la contribution des produits d’excré- 
tion au poids des excreta, estimée en ce qui concerne 
l'acide urique à 0,87 %, doit être considérée comme 
négligeable, d’autant plus que la transformation en 
équivalent calorifique du poids de matériel excrété 
tient compte de la présence des composants uri- 
naires. 


La respiration est déterminée à partir de la con- 
sommation d'oxygène à la température constante de 
20°. Les animaux placés dans les fioles respiromé- 
triques sont nécessairement sous la contrainte du 
confinement et de conditions très artificielles d’humi- 
dité et de température assez éloignées des conditions 
naturelles. 

Tous les auteurs précédemment cités dans cette 
note s’accordent à reconnaître qu’il est difficile de 
déterminer les pertes métaboliques liées à l’activité 
d’un organisme vivant en les plaçant dans de telles 
conditions. 

Toutefois il s’agit ici d’animaux qui subissaient 
déjà une partie de ces contraintes au moins au niveau 
du manque d'activité puisqu'ils vivaient auparavant 
dans une cage d'élevage. Les imprécisions que l’on 
peut relever dans l'établissement du budget énergé- 
tique individuel de M. maculatus ne s'écartent pas 
notablement de celles signalées par d’autres auteurs. 
Ce constat nous autorise à effectuer quelques compa- 
raisons entre nos résultats et ceux obtenus sur les 
Orthoptères et d’autres insectes phytophages ainsi que 
sur des insectes kératophages. 


La comparaison en valeur absolue des résultats 
obtenus sur le bilan énergétique de M. maculatus 
avec ceux fournis par d’autres auteurs est rendue 
difficile par le fait qu’ils ont travaillé sur des espèces 
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différentes. Il est par contre intéressant de confronter 
certains paramètres comme la digestibilité et les coef- 
ficients d'efficacité de conversion de la nourriture 
ingérée, car ils ont une valeur comparative plus im- 
portante et qu'ils traduisent sur le plan physiologique, 
comme le soulignent Soo Hoo et FRAENKEL (1966), 
la capacité d’un animal à croître sur une nourriture 
donnée. Ainsi le coefficient de digestibilité de M. 
maculatus a une valeur voisine de celle obtenue par 
MUTHUKRISHNAN et DELVI (1973) chez Oxya velox 
(36-39 %). Il est supérieur à celui évalué par moi- 
même chez un autre Orthoptère : Chrysochraon dis- 
par GUEGUEN (1976) ou par d’autres auteurs : 20 % 
chez Orthoctha brachycnemis par GizLon (1973), 
20-39 % chez Chorthippus parallelus par GYLLEN- 
BERG (1969), 26 % chez Encoptolophus sordidus par 
BAILEY et RIEGERT (1972), 20 % pour Parapleurus 
alliaceus élevé sur Miscanthus sinensis par MATSU- 
MOTO (1971). 


Cette efficacité d’assimilation de la nourriture in- 
gérée est inférieure toutefois à celle déterminée par 
CAREFOOT (1977) qui a montré qu’elle atteint chez 
Schistocerca des valeurs allant de 44 à 67 %. 
CHLopNY (1969) estimant que toutes les valeurs du 
coefficient de digestibilité en dehors de l'intervalle 
de 30-40 % doivent être considérées comme erron- 
nées, il faut préciser que plusieurs auteurs détermi- 
nent comme nous l'avons fait sur C. dispar, le coef- 
ficient de digestibilité en terme de poids sec et non 
en terme d'énergie. 


En effet, la quantité d'énergie assimilée peut être 
plus importante lorsque l’animal rejette des fèces 
riches en produits urinaires dont la faible teneur 
calorifique a pour effet d’abaisser la valeur énergé- 
tique de l’excrément et d’augmenter l'assimilation 
puisque À = C—F. 


Le coefficient de digestibilité varie chez M. macu- 
latus en fonction de l’âge. Il est plus élevé chez les 
jeunes larves que chez les adultes (tableau 6); GyL- 
LENBERG (1969) relie ce phénomène à la haute acti- 
vité métabolique des jeunes stades. Nous considérons 
pour notre part que cette plus grande efficacité des 
jeunes individus à assimiler la nourriture qu'ils ingè- 
rent est liée à un changement de qualité de la nour- 


riture, celle-ci passant au début de la croissance des 
plantes d’une teneur plus élevée en protéines facile- 
ment assimilables à une teneur plus faible en protéi- 
nes solubles. 

D’autres facteurs comme la température peuvent 
intervenir ainsi que l’ont montré MUTHUKRISHNAN et 
DeLvi (1973): « l'augmentation de la température 
permet de faciliter le passage de la nourriture à tra- 
vers la paroi intestinale, augmente la sécrétion et 
l’activité des enzymes digestives et rend plus efficace 
l'assimilation ». De même, comme nous l'avons mon- 
tré chez Tinea pellionella CHAUVIN et GUEGUEN 
(1978), une diminution de l’hygrométrie entraîne une 
baisse de digestibilité. Ces facteurs peuvent jouer sur 
l'efficacité de la digestion, un rôle difficile à appré- 
cier dans nos conditions d'élevage semi-naturelles. 

Parmi les autres phytophages, les Orthoptères ont, 
d’une manière générale, des rendements d’assimila- 
tion beaucoup plus faibles. Ainsi, chez le Coléoptère 
chrysomélide Melasoma collaris, des taux de 65 à 
77 % ont été calculés par HÂGvar (1975). Chez 
Sitophilus granarius (Coléoptère Curculionide), le 
coefficient de digestibilité varie de 74 à 76 % (Camp- 
BELL et al. (1976). Cette faible capacité à digérer la 
nourriture ingérée par les Orthoptères est due à la 
nature graminéenne de leur régime alimentaire. 

En étudiant le bilan d'énergie d’un Lépidoptère 
kératophage, CHAUVIN et GUEGUEN (1978) ont trouvé 
des coefficients d’énergie métabolisable de 59,4 %, 
très élevés par rapport aux Orthoptères. 

Le rapport P/C trouvé pour les larves et les adul- 
tes de M. maculatus se situe dans la gamme de 
valeurs déterminées lors d’études effectuées sur les 
populations d’Orthoptères, c’est-à-dire entre 6 et 
15 %. Il est moins élevé que chez les larves de 
Schistocerca gregaria, 31 %, CAREFOOT, 1977, ainsi 
que chez Oxya velox élevé à 27 °C, MUTHUKRISHNAN 
et DELvI (1973). 

A titre de comparaison, les larves de Tinéides 
élevées dans des conditions hygrométriques favora- 
bles ont une efficacité de stockage de l'énergie ingé- 
rée de 26,2 %, CHAUVIN et GUEGUEN (1978). 

Pour leur développement, un mâle et une femelle 
de M. maculatus prélèvent sur la production pri- 
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maire, respectivement 4,5 kJ et 6,9 kJ de nourriture. 
Une partie importante de cette énergie, 3,2 kJ et 
4,6 kJ est rejetée sous forme de fèces et pourra être 
utilisée par les décomposeurs. La production de 
matière animale est faible puisqu'elle ne dépasse pas 
0,34 kJ pour un mâle et 0,75 kJ pour une femelle, 
soit environ 10 % de l'énergie consommée. 


Ces données concernent le bilan énergétique indi- 
viduel de M. maculatus. En intégrant les résultats de 
l'étude de population que nous avons réalisée sur 
cette espèce dans un site pionnier de landes armori- 
caines, nous établirons dans un prochain travail le 
bilan énergétique de M. maculatus à l'échelle d’une 
population. 
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ÉCOLOGIE ET BIOÉNERGÉTIQUE D’UNE POPULATION 
DE MYRMELEOTETTIX MACULATUS THUNB (ORTHOPT. ACRIDIDAE) 
DANS UNE FORMATION PIONNIÈRE DE LANDE ARMORICAINE 


IL — DYNAMISME D’UNE POPULATION DE M. MACULATUS 
DANS DEUX SITES DE LANDES PIONNIÈRES 
DE LANDE ARMORICAINE 


par A. GUEGUEN et G. DELAUNAY 


INTRODUCTION 


Myrmeleotettix maculatus est un Orthoptère que 
l'on rencontre fréquemment dans des milieux extré- 
mes caractérisés par une végétation éparse. Les habi- 
tats occupés par l’espèce sont malgré tout très variés : 
complexe dunaire en bordure de la Mer du Nord 
(LENSINK, 1963), landes littorales de la côte bre- 
tonne (GUEGUEN, 1976), formations pionnières des 
landes de Bretagne intérieure (GUEGUEN, FORGEARD 
et LEFEUVRE, 1977). En montagne, dans les Alpes 
du Sud, nous l'avons retrouvé sur des crêtes d’alti- 
tude entre 2 000 et 2 500 m où pousse la maigre 
toundra de montagne de l’étage alpin. DREUX (1962) 
a également recensé M. maculatus dans les Alpes sur 
des pelouses rases et bien exposées au soleil ainsi 
que sur des crêtes très ventées (DREUX, 1972), 
(LuQuET et Du MERLE, 1978) signalent également 
la présence de l'espèce au Mont Ventoux dans des 


biotopes très contrastés. On l’a rencontrée aussi dans 
des milieux dégradés tels que d'anciens déblais d’ex- 
ploitations minières (HEVITT et RuscoE, 1971). 

Il s’avère que les caractéristiques communes des 
différents habitats colonisés par M. maculatus sem- 
blent être d’après ces auteurs, la sévérité et le con- 
traste des conditions écologiques. 


Les exigences hydriques de cette espèce dans les 
zones d’inculture de Bretagne sont très nettement 
xérophiles (GUEGUEN, TOUFFET et LEFEUVRE, 1977). 


Une étude plus fine de la microzonation en fonc- 
tion de la structure de végétation a montré que 
M. maculatus est lOrthoptère caractéristique des 
pelouses rases et ouvertes des formations pionnières 
des landes armoricaines (GUEGUEN et coll, 1977). 
C'est pourquoi nous avons réalisé, dans le cadre des 
recherches effectuées à Rennes sur les écosystèmes 
pionniers, une étude autoécologique sur cet Acridien 
afin de mieux appréhender la dynamique de popula- 
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tion d’un phytophage dominant dans ce type de 
biotope. 


De nombreuses landes ont brûlé pendant l'été 
1976, en particulier dans la région de Paimpont. 
Ces incendies ont profondément modifié le paysage 
des landes et des formations pionnières. La recoloni- 
sation végétale qui s’en est suivie a fait et continue 
de faire l’objet de plusieurs travaux (FORGEARD- 
TouFFET, 1980), et (GLOAGUEN et GAUTIER, 1980). 
La restauration des peuplements de divers inverté- 
brés est également à l'étude. En ce qui concerne 
les Orthoptères nous avons analysé les modifications 
subies par le peuplement orthoptérologique après le 
passage du feu (GUEGUEN et coll, 1980). 


Dans ce travail nous abordons l'étude plus fine 
des mécanismes de la recolonisation sous l'aspect 
dynamique de population en comparant l’évolution 
de la population de M. maculatus dans une forma- 
tion pionnière non perturbée par l'incendie avec celle 
d’un site ayant subi l’effet du feu. 


1. — SITES D'ÉTUDE 


— La première zone d’étude de 0,3 ha de super- 
ficie se situe au lieu-dit Lorgeril à quelques centaines 
de mètres de la Station biologique de Paimpont, sur 
un versant de la vallée de l’Af. La pente, d’environ 
10°, est orientée de sud à sud-ouest. 


Le sol y est le plus souvent inexistant. Sur la 
roche nue se développent des lichens encroûtants ou 
foliacés. Dès que le sol se forme sur quelques centi- 
mètres un lichen fructiculeux Cladonia impexa cons- 
titué de grandes plaques de 3 à 5 cm d'épaisseur 
représentant 70-80 % du recouvrement alternent 
avec des zones de sol nu colonisées parfois par des 
mousses, et une crassulacée Sedum anglicum. Les 
graminées sont représentées surtout par Festuca tra- 
chyphylla et Agrostis tenuis lorsque le sol devient 
plus profond. En bas de pente sur des sols plus épais 
les graminées deviennent dominantes et Agrostis se- 
tacea remplace F. trachyphylla. La zone étudiée est 


ceinturée par des formations hautes d’Ulex euro- 
paeus et de Sarothamnus scoparius. 

— La deuxième zone d’étude d’une superficie de 
0,25 ha est située à quelques kilomètres plus à 
l'ouest. Dans cette lande qui s’est installée sur des 
pentes orientées NE-SO dénommées- Buttes de Tiot, 
CLÉMENT B. et ToUFFET (1977) et GUEGUEN A. et 
coll., 1977, ont défini 9 unités de végétation à partir 
des données floristiques : les groupements pionniers 
muscinolichéniques, les groupements pionniers à Se- 
dum anglicum, une pelouse ouverte correspondant à 
une formation rase dominée par les graminées, une 
pelouse fermée dominée par Agrostis setacea où 
apparaissent Erica cinerea et Ulex europaeus, une 
lande sèche, une lande mésophile moyenne à Erica 
ciliaris, Ulex minor et Molinia caerulea, une lande 
mésophile à Fougère et à Molinie, une lande méso- 
phile haute et enfin une lande mésophile évoluée à 
espèces présylvatiques. 

Ne sont représentées dans notre zone d'étude que 
les 3 premières unités de végétation. Elles consti- 
tuent comme à Lorgeril une formation pionnière de 
landes. Cette lande des Buttes de Tiot a subi plu- 
sieurs incendies importants en 1976. Ces derniers 
ont mis le sol à nu, l'érosion laissant apparaître des 
zones de ravinement. Nos collègues botanistes sui- 
vent actuellement la recolonisation végétale de ces 
landes brûlées. Un an après le feu, FORGEARD et 
TourFET (1979) montrent que la strate muscinale 
commence à se développer et que la couverture végé- 
tale est essentiellement assurée par deux espèces, 
mais qui sont différentes au cours de l’année. Ainsi, 
pendant la période qui nous intéresse, c’est-à-dire de 
mai à octobre, dominent successivement Aira praecox 
et Sedum anglicum; Aira praecox et Agrostis tenuis 
et Sedum anglicum. 


2. — DONNÉES MICROCLIMATIQUES 


Ces milieux pionniers sont caractérisés par des 
variations extrêmes annuelles et journalières, des con- 
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ditions thermiques et hydriques. L’amplitude thermi- 
que atmosphérique moyenne annuelle est de 20,4 °C 
(FoRGEARD, 1977). En été, on observe un échauffe- 
ment très important du sol tant en surface (37,5 °C) 
qu'à 5 cm de profondeur. Au cours d’un nycthé- 
mère la couverture de Cladonia joue sur la tempéra- 
ture un « effet tampon » relativement faible au cours 
de la journée. Par contre, la nuit, elle évite un refroi- 
dissement brutal des couches superficielles du sol 
(DELETTRE, 1976). 


L'hygrométrie atmosphérique est toujours supé- 
rieure à 90 % la nuit même au cours de l'été. Les 
valeurs minimales de 30 % sont atteintes l'été (For- 
GEARD, 1977). Les conditions hydriques édaphiques 
présentent des amplitudes de variations extrêmes 
puisqu’en hiver, le sol est gorgé d’eau (pF 2,5) alors 
qu’en été le substrat subit une dessication très sévère 
qui dépasse le point d’«hygroscopie maximale » 
(PF 4,7). DELETTRE (1976) et TREHEN et coll. 
(1978) estiment que les variations saisonnières du 
régime hydrique et hydrologique ne sont pas sans 
rappeler celles d’une mare ou d’une flaque semi- 
permanente. 


3. — COMPOSITION 
DU PEUPLEMENT ORTHOPTÉROLOGIQUE 


Une étude préliminaire des espèces accompagna- 
trices du site de la Butte de Tiot par GUEGUEN et 
coll. (1977) a permis de recenser 13 espèces d’Or- 
thoptères dans les 9 unités de végétations précédem- 
ment définies. Mais compte tenu de la répartition de 
ces espèces en fonction du degré hygrométrique, de 
la structure de végétation et de l’inféodation de cer- 
taines d’entre elles à une plante, 5 espèces seulement 
colonisent totalement ou temporairement la forma- 
tion pionnière de landes faisant l’objet de notre 
étude. 


Ainsi, avant l'incendie, le peuplement orthoptéro- 
logique de la Butte de Tiot était composé, dans les 
groupements pionniers et les pelouses ouvertes à 


Agrostis tenuis et Festuca trachyphylla, de : 


Myrmeleotettix maculatus 76% 
Stenobothrus stigmaticus 19% 
Oedipoda coerulescens 4% 
Platycleis denticulata <1% 
Chorthippus binotatus <1% 


Des proportions sensiblement identiques retrouvées 
à Lorgeril montrent que M. maculatus est l’espèce 
dominante de ce type de biotope. S. stigmaticus est 
également assez fréquemment rencontrée bien qu’elle 
soit plutôt caractéristique des pelouses fermées à 
Agrostis setacea qui jouxtent habituellement les for- 
mations pionnières. Oedipoda coerulescens ne se re- 
trouve dans les landes de Paimpont que dans ces 
milieux extrêmes mais elle n’est jamais très abon- 
dante en Bretagne. P. denticulata peut être temporai- 
rement rencontrée en bonne densité au stade larvaire 
car les femelles pondent dans les mousses, PESSON 
(1940), mais les adultes fréquentent plus communé- 
ment les touffes d’ajoncs. 


4. — TECHNIQUES D'ÉTUDES 


Mode de prélèvement. 


Les orthoptères sont prélevés à l’aide d’un cadre 
démontable constitué d’une armature métallique de 
1,74 m X 1,74 m et de 0,8 m de haut soutenant une 
toile délimitant une surface de 3 m°. L'ensemble cor- 
respond à un biocénomètre sans toit. Les conditions 
d'utilisation de cet appareil ont été discutées par 
GILLON Y. et GILLON D. (1967). 


Le cadre doit être déposé très rapidement sur le 
sol, une jupe de tissu de 20 cm fixée à la base per- 
met d'éviter les fuites vers le bas. Les individus 
adultes récoltés sont comptés et relachés sur place. 
Les larves ramenées au laboratoire afin d’y être mesu- 
rées et sexuées sont, ensuite relachées à l’emplace- 
ment de leur capture. 


L’aire de 3 m° correspond à la surface maximale 
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que l’on puisse utiliser manuellement sans rencontrer 
trop de difficultés de manipulations. 


Mode d’échantillonnage. 


Dans chaque population étudiée, 16 prélèvements 
de 3 m°, soit une surface échantillonnée de 48 m°, 
sont réalisés sur les mêmes emplacements, une fois 
par semaine et pendant toute la période allant de 
la mi-mai, c’est-à-dire dès le début des éclosions, 
jusqu’à la fin octobre. 


Ceci pendant les années 77, 78 et 79 pour ce qui 
concerne la population de Lorgeril, 78 et 79 pour 
celle des Buttes de Tiot. Les densités hebdomadaires 
de chaque stade sont ramenées à une surface stan- 
dard de 100 m°. 


Technique de marquage. 


Les marques ont été faites à la peinture sur le 
pronotum en employant une couleur par semaine et 
un code permettant de reconnaître individuellement 
les spécimens marqués. Ces expériences de marquage 
ayant pour but d'évaluer les déplacements des ani- 
maux, nous avons quadrillé la zone étudiée à l’aide 
de piquets puis cartographié celle-ci après avoir 
répertorié les principaux repères de végétation, touf- 
fes de graminées et massifs d’ajoncs. A chaque 
reprise l'identité de l'individu, le lieu de capture, la 
provenance, la direction suivie, la distance parcourue 
sont relevés. 


RÉSULTATS 


A) CINÉTIQUE DE LA POPULATION. 


RYTHME DES ÉCLOSIONS. 


En 1978, les éclosions sont maximales dans les 
sites de Lorgeril et de Tiot vers le 25 mai. Elles se 


continuent jusqu’au 12 juin dans le 1® site et se ter- 
minent une semaine plus tôt sur le 2° site. La période 
d’éclosion est donc moins étalée dans le temps à Tiot 
où les premiers stades sortent tous presqu’en même 
temps. Ainsi le niveau maximal de la population 
(4,6 ind/m?) coïncide avec celui atteint par les éclo- 
sions (fig. 1 et 2). A Lorgeril, le recrutement de 
stade 1 se continue alors que des changements de 
stade apparaissent dans la population. Le niveau 
maximal atteint par la population (4,7 ind/m°) ne 
coïncide plus avec celui des éclosions (fig. 1 et 2). 


En 1979, les éclosions sont plus précoces qu’en 
1978, puisqu'elles atteignent dans les 2 sites un maxi- 
mum le 18 mai mais on retrouve comme l’année 
précédente des différences stationnelles dans la phé- 
nologie des éclosions : 

— celles-ci sont moins étalées dans le temps à 
Tiot puisqu'on ne retrouve plus de stade 1, après 
le 19 juin, sur ce site, alors qu'à Lorgeril il y a 
encore 0,43 ind/m? au stade 1 le 25 juin; 


— elles apparaissent à Lorgeril sous la forme de 
2 pics à un mois d'intervalle (fig. 1 et 2). Ces 2 
périodes de sortie de jeunes stades ne sont pas visi- 
bles sur les courbes d’évolution de densité de stade 1, 
car le recrutement d'individus nouveaux par les 
éclosions est masqué par les pertes, dues aux morta- 
lités et aux mues des individus. Le phénomène appa- 
raît par contre sur la courbe de population totale qui 
prend en compte les changements de stade. 


Les 2 stations étant géographiquement très voisi- 
nes, il semble que les conditions microclimatiques du 
milieu jouent un rôle important sur le déroulement 
des éclosions et sur les différences observées dans 
les 2 sites. 


Influence de la température. 


Les éclosions sont en relation avec l’augmentation 
de température observée dans le sol (fig. 3) pendant 
le mois de mai. Ainsi la précocité des éclosions 
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les années 1978 et 1979. 
L'histogramme représente les températures maximales hebdomadaires. 
E= pic d'éclosion 


observées en 1979 est liée à l'augmentation de tem- 
pérature pendant la deuxième semaine de mai. Une 
baisse de la température comme celle intervenant en 
fin mai 1979 ralentit le rythme des éclosions (fig. 3). 


Influence du régime hydrique. 


Si le recouvrement du sol de la station de Lorgeril 
par la couche de Cladonia ne semble pas jouer un 
rôle tampon important vis-à-vis des variations de 
température, ces lichens contribuent toutefois à 
maintenir la stabilité du régime hydrique jusqu’à la 
fin de la période printanière, (TREHEN et coll., 1978). 
Par contre, dans la zone brûlée de Tiot, la couver- 
ture de Cladonia ne s'est pas réinstallée et le des- 
séchement du sol en début d'été est très rapide. Ainsi 
le léger retard et l’étalement dans le temps qui appa- 
raissent dans les éclosions à Lorgeril seraient en 
relation avec le maintien d’une humectation du sol 


au début de l'été alors qu'à Tiot, à cette même 
période, la dessication plus rapide du substrat éda- 
phique favorise la sortie précoce et massive des jeu- 
nes larves. Des expériences sont actuellement en 
cours pour étudier les conditions du développement 
embryonnaire en milieu sec et humide. 


DÉVELOPPEMENT LARVAIRE. 


1) Nombre de stades larvaires. 


Comme nous l’avons montré précédemment, GUE- 
GUEN et DELAUNAY (1980 a), le développement lar- 
vaire s’effectue chez les femelles en 4 stades et chez 
les mâles en 4 ou 5 stades définis biométriquement. 


La proportion d'individus femelles effectuant un 
développement larvaire long (2 5) ou court (2 4) a 
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été évaluée dans les 2 stations pendant les 2 années 
d’études (tableau 1 ci-dessous). 


TABLEAU 1 
% de stade 3, femelle à développement larvaire court 
(ST3 © 4) et long (ST3 9 5) dans les 2 sites étudiés. 


Station Tiot Lorgeril 
Stade 
: st304|st3e5|st304]st305 
Année 
1978 454 | 546 16 84 
1979 51 49 17 83 


Ces pourcentages montrent une certaine stabilité 
de la proportion d'individus femelles à développe- 
ment long et court pendant les 2 années consécutives 
dans chacun des deux sites mais celle-ci est très dif- 
férente d’une station à l’autre puisqu'il y a à Lorgeril 
5 fois plus de femelles à se développer en 5 stades 
qu’en 4 stades alors que la proportion est équilibrée 
à Tiot. 


La constance de la présence des deux sous-popu- 
lations femelles dans les stations étudiées nous incite 
à avancer l’hypothèse d’une origine génétique à ce 
phénomène. Ainsi JOHN et HEWITT (1965) ont mon- 
tré l'existence d’un chromosome supplémentaire, le 
chromosome B dans les caryotypes de Myrmeleo- 
tettix maculatus. En Grande-Bretagne, dans une po- 
pulation, la proportion d’individus possédant le chro- 
mosome B varie selon les stations où les insectes ont 
été prélevés (HEWITT et JOHN, 1967). Sa fréquence 
d’apparition peut être en corrélation avec les condi- 
tions microclimatiques de température (HEWITT et 
Ruscor, 1971). La recherche du chromosome B 
effectuée sur les caryotypes des adultes femelles à 
cycle long et à cycle court s’est révélée jusqu'ici 
négative. Le nombre de chromosomes est égal à 
2 n — 18. Il en est de même pour les adultes mâles 
et femelles prélevés dans d’autres stations en Bre- 
tagne. 

11 semble donc que les variations du mode de déve- 
loppement observées chez les femelles ne soient pas 
à mettre en relation avec l'instabilité génétique de 
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lespèce mise en évidence par les auteurs anglais. 
Ceci est confirmé par l'élevage d'individus provenant 
de pontes déposées par des adultes femelles s'étant 
développées en 5 stades : la fréquence d’apparition 
de femelles à 5 stades larvaires dans la descendance 
n’est pas plus importante. 


En élevage au laboratoire, LEBOUVIER (1980 a) a 
montré que les proportions d'individus à cycle long 
étaient toujours plus faibles que celles observées dans 
les conditions naturelles (10 à 20 % seulement de 
8 5). Les conditions d'élevage ni la qualité de la 
nourriture ne semblent pas être mises en cause 
puisque des larves du premier stade prélevées sur le 
terrain ont donné au laboratoire des femelles à cycle 
long dans des proportions sensiblement identiques à 
celles de la population d’origine LEBOUVIER (1980 b). 


L'importance des conditions de milieu sur l’appa- 
rition de stades surnuméraires doit être prise en 
compte. Des prélèvements de larves effectués dans 
diverses autres stations en Bretagne (Cap Fréhel, île 
de Houëdic) ont permis d’affirmer l'existence des 
2 types de développement des femelles dans ces 
sites. Par contre, des prospections dans les popula- 
tions de Myrmeleotettix maculatus des Alpes du Sud, 
aboutissant à la mesure de 60 larves femelles, ont 
montré qu'elles se développaient toutes en 4 stades. 


Nous avons vu dans le chapitre précédent combien 
les modalités des éclosions pouvaient la même année 
varier d’une station à l’autre. Nous avons relié ce 
phénomène aux conditions édaphiques. Il faut savoir 
en effet que M. maculatus passe 8 à 9 mois de son 
cycle dans le sol à l'état d'œuf. C’est pourquoi nous 
recherchons actuellement le déterminisme de cette 
diversité stadiale dans les conditions subies par l’em- 
bryon au cours de son développement. Nous étudie- 
rons en particulier dans un prochain travail les consé- 
quences d’une déshydratation partielle des œufs sur 
le développement larvaire. 


2) Durée de la vie larvaire. 


Une estimation maximale de la durée de vie lar- 
vaire peut être déterminée en calculant l'intervalle 
de temps entre les premières éclosions et le moment 
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où la presque totalité de la population est à l’état 
adulte. Ainsi sur les sites de Tiot et de Lorgeril, les 
éclosions ayant débuté vers le 28 mai en 1978, 
près de 80 % de la population mâle se retrouvent à 
l'état adulte après 51 jours de développement et 
c'est après 65 jours de vie larvaire que 90 % de la 
population femelle devient adulte. En 1979, les va- 
leurs diffèrent très peu. 


Une évaluation moyenne peut être également obte- 
nue en effectuant la somme des durées des intermues 
de chaque stade larvaire. La détermination de ce 
paramètre dans les 2 populations de M. maculatus 
étudiées est faite à partir des courbes de démogra- 
phie des figures (1 et 2) en calculant le nombre de 
jours séparant 2 pics de population de 2 stades suc- 
cessifs. Les résultats figurent dans le tableau 2. 


TABLEAU 2 


Durée en jour du développement larvaire des populations de TioT et de LorGERIL de M. maculatus au cours des 
années 1978 et 1979. 


L Station Tiot 78 Lorgeril 78 Tiot 79 Lorgeril 79 
Sexe 
Stade sti 
+ 1 1 12 12 22 27 24 31 
st2 
st3 8 8 23 22 9 9 7 
sta 24 31 14 14 10 9 w ns 
sts 7 7 10 | 10 
Total 43 56 49 55 41 55 “ | ss 
Durée maximale si 65 m 65 “GIE | soie 


En 1978, le déroulement de la vie larvaire s’effec- 
tue dans les populations de Tiot et de Lorgeril res- 
pectivement en 43 et 49 jours pour les mâles, et 56 
et 55 jours pour les femelles. 


En 1979, à Tiot et Lorgeril, le cycle des mâles se 
déroule en 41 jours et celui des femelles en 55 et 
56 jours. 

Ces résultats confirment la relative stabilité de la 
durée de vie des larves de M. maculatus au cours de 
ces deux années d’études. 


En examinant la durée d’intermue de chaque stade 
larvaire, on observe que ce développement est malgré 
tout largement sous la dépendance des conditions 
climatiques. Ainsi en 1978, les températures maxi- 
males très élevées (voir fig. 3) de début juin, ont 
permis un développement rapide des premiers stades 
larvaires alors que l’abaissement de la température 


en fin juin et début juillet a considérablement ralenti 
le développement des stades larvaires suivants. 


En 1979, un phénomène inverse s’est produit, les 
températures basses pour la saison en juin ont aug- 
menté la durée des intermues des premiers stades 
larvaires et c’est l'élévation de température interve- 
nant fin juin et en juillet qui a notablement accéléré 
le développement comme on peut le constater dans 
le tableau 2. 


La durée de vie larvaire est donnée dans ce tableau 
pour un développement des mâles en 4 stades et des 
femelles en 5 stades. Or une partie de la population 
femelle suit, comme nous l’avons vu, un cycle court 
en 4 stades. Aïnsi, en 1978, les derniers stades lar- 
vaires mâles et les femelles à 4 stades passent à 
l'état imaginal après le 10 juillet à Tiot et après le 


18 juillet à Lorgeril alors qu’il y a encore à ces 
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mêmes dates 40 % de la population femelle à Tiot 
et 64 % à Lorgeril au 5° stade larvaire. 


Ceci entraîne des conséquences importantes au 
niveau de la dynamique de la population des adultes. 
En effet, début juillet apparaissent les adultes femel- 
les à cycle court qui déposeront des pontes précoces 
dès la mi-juillet. A cette époque, passent à l’état 
imaginal les femelles à cycle long qui pondront pen- 


dant le mois d’août des pontes plus tardives. 


On sait d’après les expériences de PICKFORD 
(1966) vérifiées par nous-mêmes (GUEGUEN, 1976) 
que les premiers œufs à éclore sont ceux qui attei- 
gnent le maximum de développement embryonnaire 
avant la mise en diapause. Ceci peut constituer un 
nouveau facteur expliquant l’étalement des éclosions 
dans nos populations : les premiers stades qui appa- 
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raissent en mai proviennent des femelles ayant pon- 
du en juillet, ceux de juin provenant des pontes 
déposées en août de l’année précédente. 


B) DENSITÉ DE POPULATION ET DÉPLACE- 
MENT. 


Les densités maximales observées sont variables 
suivant les populations étudiées et selon les années. 
A Lorgeril, la densité maximale est de 0,8 et 0,9 
individus mâles et femelles au m? en 1977, elle aug- 
mente l’année suivante et passe à 2,7 et 2,2 individus 
au m°? pour atteindre en 1979 3 individus au m° 


TABLEAU 3 


Densité des populations de Myrmeleotettix maculatus, mâles et femelles, de Lorgeril et de Tiot pendant les années 
1977, 1978, 1979. Nombre d'individus pour 100 m2. La surface totale échantillonnée est de 50 m°. 


Stations : LORGERIL TIOT 
1977 1978 1979 1978 1979 
0 Q û ° 6 e 0 9 é 9 
18 Mai 277 | 297 17 Mai 131 | 131 
25 Mai 300 | 300 8 Mai 233 | 233 | 24 Mai 98 74 
1% Juin 40 34 | 30 Mai 190 | 190 | 197 Juin 189 | 200 4 Juin 178 | 181 | 30 Mai 96 | 107 
7 Juin 80 90 6 Juin 273 | 203 | 11 Juin 230 | 285 9 Juin 116 | 132 6 Juin 80 | 77 
14 Juin 70 65 | 12Juin 182 | 224 | 18 Juin 268 | 264 | 17 Juin 134 | 50! 13 Juin 78 | 96 
21 Juin s1 51 | 20 Juin 83 | 131 21 Juin 94 | 62 
25 Juin 174 | 179 | 24 Juin 73 62 
28 Juin 47 48 30 Juin 51 41 
5 Juil. 34 34 4 Juil. 90 | 113 5 Juil. 47 89 7 Juil. 74 | 48 9 Juil. 17 27 
12 Juil. 17 32 | 11/Juil. 68 80 | 10 Juil. 61 | 73 
19 Juil. 17 25 | 18 Juil 68 | 75 | 20 Jui. 22 39 | 17 Juil 33 31 | 19 Juil. di s 
25 Juil. 52 | 77 | 27 Juil 16 22 | 24]Juil 33 | 54| 26 Juil. 5 4 
2 Août 10 19 3 Août 35 81 2 Août 49! 77 2 Août 47 37 2 Août 5; 20 
9 Août 5; 12 9 Août 67 73 9 Août 45 73 8 Août 64 59 9 Août 24 | 42 
16 Août 6 5 | 17 Août 38 50 | 16 Août 49 | 98 | 17 Août 29 38 
23 Août 7 14 | 25 Août 31 44 | 23 Août 43 86 23 Août 24 33 
30 Août s 14 
5 Sept. 11 17 
13 Sept. 11 11 | 12 Sept. 25 44 | 10 Sept. 47 94 | 12 Sept. 7 14 | 10 Sept. 28 26 
20 Sept. 17 | 28 19 Sept. 12 21 
27 Sept. 7 7 | 29 Sept. 12 21 4 Oct. 15 33 40Oct. 2 18 
13 Oct. 9 13 
20 Oct. 4 4 | 240ct. 4 15 14 Oct. 0 7 
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pour les deux sexes. A Tiot la densité maximale en 
1978 est de 2,3 individus au m? pour les mâles et 
les femelles et tombe en 1979 à 1,3 individus au m°. 
Les différences de densité entre les deux populations 
de Myrmeleotettix maculatus sont plus importantes 
qu’elles n'apparaissent lors de la comparaison des 
densités maximales car comme nous l’avons montré 
dans le chapitre précédent, la longueur de la période 
d’éclosion modifie notablement les résultats. 


Après un déclin important au début du développe- 
ment de la population, la diminution de densité se 
stabilise pour décroître à nouveau très rapidement 
pendant une courte période ne dépassant pas l’inter- 
valle de deux séries de prélèvements (voir fig. 1 et 2 
et tabl. 3). Les densités sont alors très faibles : à 
Lorgeril en 1977 : 0,06 ind/m° du 9 au 16 août et 
0,16 ind/m? en 1979 entre le 20 juillet et le 27 
juillet. Cette baisse de densité a également été obser- 
vée à Tiot pendant cette même période. La persis- 
tance du phénomène au cours de deux années succes- 
sives et le fait qu’il se reproduise la même année 
pendant deux prélèvements de suite indiquent qu’il 
ne s’agit pas là d’une simple erreur d’échantillonnage. 
L'hypothèse d’une augmentation importante du taux 
de mortalité puisque le niveau de la population aug- 
mente par la suite pour se stabiliser pendant une 
période d’un mois et demi. La population est alors 
totalement adulte et les densités sont pour les mâles 
et les femelles de Lorgeril : 0,11 ind/m° et 0,2 ind/ 
m? en 1977, 0,25 et 0,45 ind/m° en 1978, 0,47 et 
0,95 ind/m? en 1979. A Tiot, toujours respective- 
ment pour les mâles et les femelles : 0,12 ind/m° en 
1978, 0,25 et 0,3 ind/m? en 1979. 


Il semble que ces fluctuations de densité qui inter- 
viennent à un moment bien précis du cycle de déve- 
loppement soient dues à des mouvements de popu- 
lation. 


Ainsi DEMPSTER (1963) note que la continuité des 
cycles biologiques des Acridiens exige la présence à 
la fois du sol nu puisque les œufs sont pondus dans 
des zones dénudées bien exposées aux radiations 
solaires, et en même temps de zones de végétation 
plus dense utilisée à des fins trophiques par les 
stades les plus âgés. Cette disjonction entre les aires 


de pontes et les aires de maturation implique des 
déplacements de la part de la population. RICHARDS 
et WALOFF (1954) chez Chorthippus brunneus et C. 
parallelus; LENSINK (1963) chez Myrmeleotettix ma- 
culatus, Chorthippus biguttulus et C. albomarginatus 
et GUEGUEN (1976) chez Mecostethus grossus et 
Chrysochraon dispar ont mis en évidence ces dépla- 
cements de population en fonction des types de 
végétation. 

Par une méthode de marquage et de capture- 
recapture que les populations de stades larvaires 
âgées et de jeunes adultes se déplacent dans un pre- 
mier temps vers les formations graminéennes plus 
denses en bordure de ia zone pionnière, ceci explique 
la chute de densité observée au cours de cette 
période. On assiste ensuite à un retour des adultes 
matures vers les formations végétales rases. C'est 
dans ces dernières que les femelles, à la recherche 
de surfaces nues ou très faiblement recouvertes de 
végétation, vont déposer leurs oothèques. 


C) MORTALITÉ EMBRYONNAIRE ET LAR- 
VAIRE. 


1. MORTALITÉ EMBRYONNAIRE. 


Le taux de mortalité embryonnaire est évalué en 
rapportant au total d'individus ayant éclos, la diffé- 
rence entre le nombre d’œufs potentiellement pondus 
et le nombre maximal d'individus à l’éclosion l’année 
suivante. 


Le nombre d'œufs déposés par les femelles reste 
un paramètre difficile à évaluer dans les conditions 
naturelles. Les méthodes d'évaluation directe par 
comptage des oothèques retrouvées dans le sol n’ont 
pas été retenues car les dégradations que de telles 
recherches causent sur le milieu nous apparaissent 
comme étant inadaptées à la fragilité de ces systèmes 
pionniers. 


Nous avons préféré la méthode indirecte car elle 
est d’une utilisation plus souple dans ce type d'étude 
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de population se déroulant sur plusieurs années. Elle 
consiste à calculer la fécondité moyenne en multi- 
pliant le nombre moyen d'œufs contenus dans une 
oothèque par le nombre d’oothèques déposées par 
une femelle au cours de sa vie imaginale et à multi- 
plier celle-ci par la densité de femelles dans la popu- 
lation. On obtient le nombre d’œufs potentiellement 
pondus. Cette méthode est néanmoins moins précise 
car le nombre d’oothèques déposées par une femelle 
de M. maculatus est délicat à estimer dans les condi- 
tions naturelles. 


Le nombre d'œufs par oothèque est estimé à par- 
tir des femelles capturées sur le terrain et maintenues 
en élevage pendant quelques jours. Elles ont toutes 
pondues au moins une fois et le nombre moyen 
d'œufs par oothèque est de 5,3. Pour des femelles 
maintenues en élevage pendant une période plus 
longue (1 à 2 mois) le nombre moyen d'œufs par 
oothèque diminue pour atteindre 3,3. De plus, con- 
trairement aux données fournies par RICHARDS et 
WALOFF (1954) on remarque une baisse sensible du 
nombre d’œufs en fonction de l’âge des femelles. 


Le nombre d'oothèques est évalué en comptant le 
nombre d’oothèques déposées par des femelles élevées 
individuellement avec un mâle depuis le début de 
leur vie imaginale. 8 oothèques sont pondues en 
moyenne par ces femelles au cours de leur vie au 
rythme moyen d’une ponte tous les 4 jours. 


La fécondité moyenne obtenue est dans nos condi- 
tions d'élevage de 26,7, soit une valeur inférieure à 
celle de 37,4 évaluée par RICHARDS et WALOFF 
(1954). Cette fécondité ainsi calculée correspond à 
une estimation maximale puisque les facteurs inter- 
venant dans les conditions naturelles sur le taux de 
fécondité tels que la température, la qualité de la 
nourriture, la longévité, la recherche du site de ponte 
sont, dans un élevage optimalisés. Une valeur mini- 
male de 5,3 peut être établie en considérant qu’une 
femelle pond au moins une fois dans sa vie. Finale- 
ment, le nombre d’œufs potentiellement pondus par 
les femelles des 2 populations étudiées est obtenu en 
multipliant ce taux de fécondité par le nombre de 
femelles présentes dans la population (voir tabl. 3). 
Il correspond au nombre de stade 1 espéré. 


Les mortalités embryonnaires peuvent alors être 
calculées à partir des évaluations de densité maxi- 
male effectuée dans les 2 populations de M. macu- 
latus de Lorgeril et de Tiot pendant les années 1978 
et 1979. Elles sont exprimées en pourcentage dans 
le tableau 4. 


Les valeurs obtenues, 53 % et 42 % en 1978, et 
71 % et 81 % en 1979, ne semblent pas significati- 
vement différentes d’une station à l’autre, mais font 
apparaître une mortalité plus importante pendant la 
période 78-79. Ces valeurs sont plus élevées que 
celles déterminées par une autre méthode, il est vrai, 
chez Chrysochraon dispar (GUEGUEN, 1976) où le 
comptage des œufs non éclos à partir d’oothèques 
placées dans les conditions naturelles faisait apparaî- 
tre une mortalité de 21 % chez cette espèce. 


L'impact du parasitisme semble peu important, 
nous n'avons pas rencontré dans notre population 
les hyménoptères du genre Scelio qui parasitent fré- 
quemment les œufs d’Orthoptères. Le chorion cons- 
titue une protection efficace contre la déshydratation 
de l'œuf en août et en septembre, mois pendant les- 
quels le sol est très sec. De plus, en automne et en 
hiver, l'embryon subit une diapause qui le rend moins 
sensible aux conditions défavorables. Cet arrêt de 
lembryogenèse intervient avant la blastocinèse M. 
LEBOUVIER (1980), c’est-à-dire au stade IV C selon 
la nomenclature de CHAPMAN et WHITMAN (1968). 


C’est après la levée de la diapause lorsque l'œuf 
devient plus sensible aux facteurs climatiques que la 
mortalité embryonnaire doit être la plus importante. 
Nous avons montré par exemple dans le chapitre pré- 
cédent que le rythme des éclosions était dépendant 
de la température. 


2. MORTALITÉ LARVAIRE. 


Compte-tenu du chevauchement important des dif- 
férents stades (voir figure) il est impossible de déter- 
miner la mortalité intrinsèque de chaque stade lar- 
vaire. Tout au plus la courbe de population totale 
met en évidence les phases où la population larvaire 
subit une mortalité importante, Ainsi comme l’attes- 
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tent les courbes des figures 1 et 2 c’est dans les 
premiers jours suivant l’éclosion que l’on enregistre 
la plus forte mortalité larvaire. Toutefois, celle-ci 
peut être globalement estimée en rapportant au pour- 
centage de la population d’origine la différence entre 
le nombre maximal d'individus à l’éclosion et le nom- 
bre maximal d'individus parvenant à l’état adulte. 
Les résultats sont indiqués dans le tableau 4. Expri- 
mée en pourcentage la mortalité larvaire de M. macu- 
latus se situe entre 70-80 % pendant les 2 années 
d'étude, elle reste relativement stable mais légèrement 
plus forte à Tiot qu’à Lorgeril. Ces taux de mortalité 
sont de l’ordre de grandeur de ceux observés par 
RicHaArDps et WALOFF, 1954 sur 4 espèces d’acri- 
diens (67 à 80 %) ou par NAKAMURA et coll., 1971 
(75 %) mais les fluctuations peuvent être impor- 
tantes. 


La mortalité au cours du développement post- 
embryonnaire est imputable pour une bonne part à 
la mortalité intervenant au cours des 2 premiers 
stades larvaires. STOWER et GREATHEAD (1969) es- 
timent que près de 50 % des deux premiers stades 
disparaissent. 


Pour l’ensemble des populations étudiées, les per- 
tes liées à la mortalité sont exprimées en terme de 
valeur Æ selon VARLEY, GRADWELL et HASSELL 
(1973) dans les tables de vie du tableau 4. On peut 
composer les mortalités obtenues à différents mo- 
ments du cycle en particulier lors des passages de la 
phase œuf à la phase larvaire puis à la phase actuelle. 
L’année 1979 mise à part, la mortalité embryonnaire 
ki est largement inférieure à la mortalité larvaire 42. 
La mortalité totale de la génération K augmente en 
1979 dans les 2 stations, mais de façon plus impor- 
tante à Tiot. 


CONCLUSION 


Il ressort de cette étude de la dynamique de popu- 
lation de M. maculatus dans une formation pionnière 
de lande que: 

— Les conditions microclimatiques de tempéra- 
ture et de régime hydrique du sol sont déterminantes 


dans la phénologie des éclosions. C’est la combinai- 
son d’une élévation de température et d’un desséche- 
ment du sol qui provoque après la diapause hivernale 
léclosion. 

— Le développement larvaire des femelles s’effec- 
tue selon un cycle long en 5 stades larvaires ou 
selon un cycle court à 4 stades larvaires. Les impli- 
cations de cette diversité stadiale au niveau de la 
stratégie d'utilisation du milieu seront importantes 
d’autant plus qu’elles concernent les femelles. 

— La densité maximale observée au cours des 3 
années d’étude s'élève à 3 individus par m?. La den- 
sité des adultes a été cette année-là de 0,47 indi- 
vidu mâle/m? et de 0,95 individu femelle/m 

— C’est dans les premiers jours suivant l’éclosion 
que l’on enregistre la plus forte mortalité. Pour 
l’ensemble du développement larvaire celle-ci se situe 
entre 70-80 %. Comparée à d’autres espèces d’Insec- 
tes cette mortalité est relativement faible. 


Nous avons montré au cours d’une précédente 
publication (GUEGUEN et coll. 1980) comment les 
peuplements orthoptérologiques évoluaient après l’in- 
cendie en fonction de la recolonisation végétale. 
Dans cette étude démographique comparée de 2 
populations de M. maculatus nous essayons d’ana- 
lyser plus finement les modalités de cette recolonisa- 
tion. Il s'avère, que dans les formations pionnières 
de landes incendiées, M. maculatus rencontre des 


difficultés d’adaptation à son nouvel environnement. 


La comparaison avec une population témoin fait 
apparaître des différences qui traduisent la lenteur 
de la recolonisation végétale dans ces écosystèmes 
pionniers. 


La mortalité larvaire est légèrement plus forte en 
zone brûlée ce qui aboutit à une baisse de densité 
au cours des 2 années d’étude. Ces fluctuations ne 
sont pas imputables aux mauvaises conditions clima- 
tiques générales (fluctuations très souvent observées 
dans les populations acridiennes) puisque parallèle- 
ment la densité augmentait dans l’autre station. Des 
différences apparaissent également dans la phénolo- 
gie au niveau de la durée de la période d’éclosion qui 
est plus courte en zone brûlée. Ceci est particulière- 
ment net en 1978 où la convergence d’une élévation 
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rapide de la température et de la déshydratation du 
sol a provoqué à Tiot une sortie massive des jeunes 
larves, ce phénomène étant beaucoup plus atténué en 
zone non-brülée. 


La proportion d'individus femelles à cycle long et 
court est en équilibre à Tiot alors que les femelles 
à 5 stades larvaires sont largement dominantes à 
Lorgeril. Ne connaissant pas encore le déterminisme 
de cette densité stadiale (nous développons actuel- 
lement des recherches sur ce thème en examinant 
leffet de la déshydratation sur le développement 
embryonnaire) il nous est difficile de relier directe- 
ment les différences observées aux modifications de 
lenvironnement après l'incendie. 


La valeur adaptative de ce phénomène reste mal- 
gré tout sur le plan spéculatif intéressante. En effet, 
toute perte du potentiel reproducteur affectant une 
population adulte entraîne l’année suivante une baisse 
de la population reproductive (CHAPMAN et coll, 
1979), aussi lorsque l’effet de reproduction comporte 
un risque en terme de survie des adultes, la stratégie 
de reproduction optimale doit correspondre à un 
équilibre entre la probabilité de succès immédiat de 
la reproduction et celle d’une reproduction différée 
dans le temps (WILLIAMS, 1966 cité par DEARN, 
1977). Le maintien des 2 types de cycles larvaires 
des femelles de M. maculatus en zone brûlée corres- 
pondrait alors à ce type de stratégie : les femelles à 
cycle court arrivant précocément à l'état adulte peu- 
vent pondre rapidement si les conditions climatiques 
sont favorables; au contraire, si celles-ci sont défa- 
vorables au début de l’apparition des adultes, des 
résorptions ovocytaires peuvent intervenir et baisser 
le potentiel reproducteur, il s'ensuit une mortalité 
importante, l'effort et le succès de la reproduction 
reposera alors sur les femelles à cycle long en 5 sta- 
des larvaires qui arriveront plus tardivement à l’état 
adulte. 


Cette étude fait apparaître que l'effet du feu dans 
un écosystème pionnier est beaucoup plus drama- 
tique sur le peuplement orthoptérologique de ces 
milieux fragiles qu’il ne l’est vis-à-vis de landes plus 
évoluées ou de milieux plus productifs comme la 
prairie correctement étudiée par RIEGERT et VAR- 


LEY. Le feu peut même, comme l’a montré GiL- 
LON (1973) dans la savane africaine, offrir aux Acri- 
diens le sol nu dont ils ont besoin en période de 
ponte et la nourriture tendre et riche de la repousse 
graminéenne au moment des éclosions. 

L'ensemble des résultats obtenus au cours de ces 
recherches serviront, dans un prochain travail, à 
estimer la productivité et à établir un bilan d’énergie 
pour la population de M. maculatus d’une formation 
pionnière témoin et d’une zone brûlée. 
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ÉTUDE BIOÉNERGÉTIQUE COMPARÉE DE DEUX POPULATIONS 
DE MYRMELEOTETTIX MACULATUS 
DANS UNE FORMATION PIONNIÈRE DES LANDES ARMORICAINES 


par À. GUEGUEN 
Laboratoire de Zoologie et Ecologie, ERA 798 du CNRS 


RÉSUMÉ 


Une étude bioénergétique a été menée dans deux 
populations de Myrmeleotettix maculatus dans un éco- 
système pionnier non perturbé des Landes armoricaines 
et dans un site voisin ayant subi un important incendie. 


La biomasse maximale atteinte dans la station témoin 
de Lorgeril passe de 0,125/ha de matière sèche en 
1977 à 0,317 kg/ha en 1979. A Tiot, en 1978, deux 
ans après l'incendie, elle est de 0,150 kg/ha et diminue 
à 0,140 kg/ha l'année suivante. 


L'impact sur la production primaire correspond à 
2,5% à 3,20% mais seulement 04% et 06% de 
cette énergie est véritablement ingérée, le reste retourne 
au compartiment décomposeurs et s'ajoute au 0.3% 
rejetté par les individus sous forme d'excrétats. La pro- 
duction d'exuvie est estimée à 5 % -8 % de la produc- 
tion secondaire. La production de reproduction s'élève 
à 22% de la production nette globale. Cette dernière 
est évaluée à 1,49 kJ/m?/an et 1,41 kKI/m*/an pour la 
population de Lorgeril en 1978 et 1979. 


A Tiot, elle est pendant ces mêmes années de 
0,98 k]/m*/an et 0,66 KJ/m°/an. L'énergie utilisée 
pour la respiration correspond à 21-23 % de l'énergie 
ingérée. Les différences observées entre les bilans d'éner- 
gie des 2 populations de M. maculatus sont d'ordre 
quantitatif et sont le reflet des différences de densité 
observées dans les deux milieux. L'écart entre les élé- 
ments du flux d'énergie se creuse en 1979 où la consom- 
mation, la production, la respiration et l'excrétion sont 
deux fois plus élevées à Lorgeril qu'à Tiot. Les résultats 
attestent de façon globale les difficultés que rencontre 
la population de M. maculatus de la zone brûlée à se 
maintenir dans ce nouvel environnement. 


SUMMARY 


An investigation was conducted on bioenergetics of 
two populations of Myrmeleotettix maculatus occuring 
a pionner ecosystem in brittany heathlands near the 
biological Station of Paimpont (Ille-et-Vilaine). 

The first population studied was located in the un- 
burned area of Lorgeril, the second one in the burned 
area of Tiot. Peaks of dry weight biomass of the grass- 
hoppers populations reached 0,125 kg/ha in 1977 to 
0,317 kg/ha in 1979 at Lorgeril and at Tiot, two years, 
after the fire they were 0,150 kg/ha and declined to 
0,140 kg/ha the next year. 

The population ingested 2,5 10 3,2% of the green 
leaves production, but only 0,4 to 0,6% of primary 
production was actually consumed while 2,6 % return 
after cutting 10 decomposers compartment with the 
0,3 % egested as faeces. 

The production was estimated to 5-8 % of secondary 
production. The production of reproduction accounted 
for 22 % of total production. This last was evaluated 
at 1,49 KJ/m?/year and 1,41 kJ/m°/year for 1978 and 
1979 unburned area population and dropped during 
these same years to 0,98 kJ/m?/yeard and 0,66 KI/ 
m°/year for burned area population. 

Energy used for respiratory maintenance correspond 
10 21-23 % of energy ingested. 

The difference shown between energy budget of the 
two population of M. maculatus was due to the decrease 
density in the burned area. Three years after fire, all 
the parameters of energy flow thought the burned area 
population were smaller than those calculated from the 
unburned area population. 

These datas reflecting the inadaptation to their new 
environment. 
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INTRODUCTION 


Tous les organismes ont besoin d'énergie pour 
assurer leur croissance et le coût de leur mainte- 
nance. Chez les Hétérotrophes, cette énergie est pré- 
levée sur la matière organique. Ce flux de nourriture 
ou d'énergie, en maintenant la cohésion des popula- 
tions, est un facteur écologique important dans la 
définition des interactions et du rôle de la population 
dans l'écosystème étudié. 


Les Orthoptères sont considérés comme les inver- 
tébrés herbivores majeurs dans les écosystèmes her- 
bacés, tel que le complexe prairial étudié par VAN 
Hook (1971) ou la savane par D. GILLON et Y. GiL- 
LON (1967 et 1974). 


Aussi de nombreux travaux sur la bioénergétique 
des Acridiens se sont développés dans l'étude d’éco- 
systèmes productifs, mais peu d’entre eux ont porté 
sur les écosystèmes pauvres, si l’on excepte les récen- 
tes publications de DukE et CRossLey (1975) sur 
Trimerotropis saxatilis, espèce colonisant des affleu- 
rements rocheux du Sud-Est des Etats-Unis, et de 
ME. MispAGEL (1978) sur une espèce désertique 
Bootettix punctatus. 


Dans les formations pionnières des landes armo- 
ricaines nous avons montré (GUEGUEN et coll., 1977) 
que Myrmeleotettix maculatus était l'Orthoptère le 
plus caractéristique de ce type d’écosystème. 


La première phase de nos investigations sur les 
transferts d'énergie concernant un insecte phytophage 
a consisté à étudier l’utilisation de l’énergie par Myr- 
meleotettix maculatus au cours de son développe- 
ment, GUEGUEN et DELAUNAY (1980 a). Après avoir 
défini les facteurs nous paraissant les plus importants 
dans l'étude de la dynamique de deux populations de 
Myrmeleotettix maculatus dans deux formations pion- 
nières des landes de Paimpont, l’une pouvant être 
considérée comme témoin, l’autre ayant subi un in- 
cendie important, nous avons montré les difficultés 
rencontrées par cette espèce pour recoloniser le 
milieu perturbé, GUEGUEN et DELAUNAY (1980 b). 


La deuxième phase de nos recherches bioénergéti- 
ques nous amènera à envisager les transformations 
de l'énergie à l’échelle d’une population en suivant 
le flux d'énergie de la population témoin du site de 
Lorgeril et de celle ayant subi de fortes perturbations, 
suite au passage du feu sur le site de Tiot. 


PETRUSEWICZ et Mc FADYEN (1970) définissent la 
relation entre les différents paramètres énergétiques 
d’une population dans l'équation suivante : 

C=P+R+F 
où C = Energie contenue dans la nourriture ingérée 
P — Energie stockée sous forme de tissu ou de 
production secondaire 
R = Energie perdue au cours de la respiration 
F = Energie perdue lors de l’excrétion des fèces. 


Tous ces éléments seront déterminés pour établir 
le bilan d'énergie des deux populations de Myrme- 
leotettix maculatus. 


Il sera intéressant de comparer ce bilan d'énergie 
avec ceux établis sur des Acridiens colonisant d’au- 
tres habitats. 


RÉSULTATS 


BIOMASSE. 


Les résultats de l’étude de la densité de popula- 
tion (tableaux 1, 2, 3) permet d’évaluer, les jours 
de prélèvements, la biomasse en place en multipliant 
le nombre d’individus de chaque stade par leur poids 
moyen déterminé dans la précédente publication 
(GUEGUEN et DELAUNAY, 1980 a). Les courbes obte- 
nues (fig. 1 et 2) permettent de comparer l’évolution 
de la biomasse de la population de M. maculatus 
pendant 3 années à Lorgeril et 2 années à Tiot. La 
biomasse maximale atteinte est variable selon les 
années : 


Lorgeril : 0,125 kg/ha de matière sèche en 1977, 
0,253 kg/ha en 1978, 0,317 kg/ha en 1979. Elle 


est plus faible à Tiot: 0,150 kg/ha en 1978 et 
0,140 kg/ha en 19709. 
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FiG. 1. — Evolution pendant les années 1977, 1978, 1979 de la biomasse en G/ha de la population de Myrmeleorertix maculatus 
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Fc. 2, — Evolution pendant les années 1978 et 1979 de la biomasse en G/ha de la population de Myrmeleotertix maculatus dans la 


formation pionnière incendiée de la lande de Tiot (Paimpont, 35). 
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PRODUCTION SECONDAIRE. 


La quantité d'énergie utilisée par la population de 
M. maculatus sous la forme de production est la 
somme des productions dues à la croissance tissu- 
laire ((Pc), à la fabrication des œufs par les femelles 
(Pr) et à la perte de production sous forme d’exuvie 
lors des mues larvaires (Pe). 

SoitkPt — PCF Pr. Pc 
où Pt est la production totale d'énergie. 


Nous calculons la production annuelle de crois- 
sance selon l'équation formulée par WIEGERT (1965). 
, Ni+NG-—1) 

Pe= S+Y 
= 


x Wi= WG 1) 


Pc = Production annuelle de croissance 
S — Biomasse en place le premier jour de pré- 
lèvement 
ä = Nb. d'échantillons 
Ni Nb. d’ind. au temps i 
Wi = Poids moyen individuel au temps i. 


Par unité de surface, le poids moyen individuel Wi 
correspond à la biomasse par m? au temps i, divisée 
par la densité de la population déterminée sur la 
même surface, le jour de l'échantillonnage. Les va- 
leurs négatives de la production, liées à une variation 
des effectifs sont ramenées à zéro. 


La production de reproduction Pr, est évaluée à 
partir des estimations du taux de fécondité effectuées 
au laboratoire GUEGUEN A. et DELAUNAY (1980 a) 
que l’on multiplie par le nombre de femelles présen- 


tes dans la population et par le poids sec moyen 
dun œuf. 


La production d’exuvie, Pe, est très souvent consi- 
dérée comme négligeable par beaucoup d'auteurs, 
Duke et CROsSLEY, 1975. Pour BAILEY et RIEGERT 
(1973) elle peut atteindre 22 % de la production 
totale. MISPAGEL (1978) l'estime à 6 % de la pro- 
duction chez Bootettix punctatus. Nous avons montré 
au niveau du bilan individuel de M. maculatus, Gus- 
GUEN et DELAUNAY (1980 a) que l’exuviation corres- 
pondait à 12,5 % de la production. 


Nous l'avons évaluée au niveau de la population 
en déterminant le nombre d'individus changeant de 
stade pour passer d’un stade K à un stade K + 1. 
Ainsi en multipliant le nombre maximal d'individus 
au stade K +1, Nx:: par le poids moyen d’une 
exuvie du stade K (Pe;), nous avons une approxima- 
tion de la perte liée à l’exuviation. 


Soit, pour les mâles ct les femelles l'équation 


4.5 
Pe= Ÿ PexNi: 
1 


îl 


Les résultats concernant la production de crois- 
sance, de reproduction et d’exuvie des populations 
de M. maculatus de Lorgeril et de Tiot sont donnés 
dans les tableaux (1, 2, 3, 4) pour les années 78 
et 79. 


Les équivalents calorifiques des œufs, des exuvies 
et de la substance corporelle ayant été évalués pré- 
cédemment, les valeurs de la production sont trans- 
formées en kilojoules (tableau 4). 


Les années 1978 et 1979 montrent une production 
annuelle assez stable de 1,48 kJ/m?/an et 1,41 kJ/ 
m°/an. En 1979 elle devient presque deux fois moins 
élevée que celle de Lorgeril. La production tissulaire 
correspond à près des 3/4 de l’ensemble de la pro- 
duction. 


La reproduction en représente 20 à 22 %. L’exu- 
viation comprise entre 5 et 8 % reste faible. 


RESPIRATION. 


Pour déterminer la quantité d'O; consommée par 
la population de M. maculatus nous utilisons les don- 
nées obtenues en laboratoire sur la respiration de 
chaque stade larvaire par GUEGUEN et DELAUNAY 
1980 a. La température choisie pour l’expérience est 
celle mesurée sur le terrain par des thermomètres 
mini-maxi. Cette température moyenne se situe aux 
alentours de 20°. 


La quantité d'oxygène consommée par individu et 


par heure, est multipliée par 24 h puis par le nombre 
de jours séparant deux séries d’échantillonnage. Enfin 
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celle-ci est multipliée par le nombre d'individus pré- 
sents par unité de surface dans la population pendant 
cette période. La consommation annuelle d'O; de la 
population est alors obtenue en additionnant chacune 
des consommations intermédiaires. 

Les résultats sont regroupés dans les tableaux 
(1, 2, 3, 4). La consommation d'oxygène s'élève à 
119 ml par m? en 1978 et à 129 ml/m° en 1979 à 
Lorgeril. Elle est de 81,5 ml/m° et 56,7 ml/m° pour 
ces mêmes années à Tiot. On utilise le coefficient 
oxycalorique de 20,96 kJ/1 d'O: pour convertir ces 
consommations d’O; en kilojoule (tableau 4). 


Si la mesure de la consommation d’oxygène de 
chaque stade réalisée au laboratoire donne une bonne 
idée des pertes dues à la respiration pour un indi- 
vidu inactif, la validité de l’extrapolation de ces 
résultats à l’ensemble des individus d’une population 
vivant dans les conditions naturelles étant invéri- 
fiable, celle-ci constitue probablement la principale 
source d’erreur de ces études bioénergétiques, GUE- 
GUEN (1980 c). En effet, alors qu’il est possible 
d'évaluer, comme nous l’avons fait, la production et 
l'excrétion dans des cages disposées dans les condi- 
tions naturelles, il est actuellement impossible tech- 
niquement de mesurer la consommation d'oxygène 
des individus sur le terrain. 


GYLLENBERG (1969) place ses animaux dans les 
fioles du respiromètre après les avoir obligés préala- 
blement à se déplacer pendant 1/4 d'heure. La respi- 
ration est alors 10 fois supérieure à celle d’un indi- 
vidu inactif. Mais rien ne prouve que dans les 
conditions naturelles le niveau d'activité soit aussi 
élevé. Nous avons montré en particulier par des 
expériences de marquage et de recapture que les 
Orthoptères se déplaçaient finalement assez peu, 
GUEGUEN, 1976. 


EXCRÉTION. 


Le poids de fèces rejetées par individu et par jour 
déterminé dans des cages placées en milieu naturel 
par GUEGUEN et DELAUNAY (1980 a) nous a permis 
d'évaluer le paramètre excrétion en multipliant ce 


poids par le nombre de jours séparant deux prélève- 
ments et par la densité de la population pendant 
cette période. En faisant la somme de ces valeurs 
intermédiaires on obtient le poids total de crottes 
évacuées par la population au cours de l’année. 
Ainsi 4,14 kg/ha en 1978 et 4,81 kg/ha en 1979 
retournent dans le compartiment décomposeur à Lor- 
geril (tableaux 1 et 2) et 2,52 et 2 kg/ha à Tiot 
(tableau 3). La détermination de la teneur calorifique 
des matières fécales permet de calculer l'énergie per- 
due par la population de M. maculatus lors du rejet 
de celles-ci (tableau 4). 


CONSOMMATION. 


Comme nous l’avons indiqué dans la publication 
précédemment citée, la consommation est calculée 
indirectement à partir de l'équation C=P+R+F. 
Cette quantité d'énergie ingérée, exprimée en kilo- 
joules peut être ramenée à un poids de matière végé- 
tale sèche grâce à la connaissance de l'équivalent 
calorifique des plantes fournies aux animaux. En 
1978 et 1979 à Lorgeril, tableaux 1 et 2, la popu- 
lation de M. maculatus a prélevé sur la production 
primaire 6,4 kg/ha et 7 kg/ha de matière végétale 
sèche, essentiellement de nature graminéenne comme 
nous l’avons montré lors de l'étude du régime ali- 
mentaire de cette espèce. GUEGUEN et coll, 1975. 
Comparativement la population de Tiot n’a con- 
sommé que 2,9 kg/ha en 1978 et 3 kg/ha en 1979 
(tableau 4). 


RENDEMENTS ÉCOLOGIQUES. 


Nous avons calculé pour la population de M. ma- 
culatus les mêmes taux d’efficacité de conversion de 
l'énergie que ceux déterminés au cours de l'étude du 
bilan individuel d'énergie de cette espèce, à savoir : 
l'efficacité de l'assimilation A/C ou capacité de l’ani- 
mal à métaboliser l'énergie ingérée, le rendement 
écologique de croissance P/C où la production est 
ramenée à la quantité de matériel ingérée, le rende- 
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TABLEAU 1 


Population de Myrmeleottix maculatus Thunb. de Lorgeril 1978 — Paimpont (Ille et Vilaine). 


pese Biomas- | Consom- 
Dates d'échantillon- | jour | Nombre | ingi | production [Pret tion | Fécèsen | Consome 
entre 2 | d'indivi- CAE 7 | derepro- | 7 7 | mationen 
nage Eee 5 | se/m2 |viduele/| en mg/m E d'O,en | mg/m . 
prélève- | dus/m . duction. À mg/m 
m mi/m 
ments 
30 mai 0 3,8 7,54 | 198 = = = 
30 maï-6 juin 7 476 | 1439 | 3,02 7,54 2,14 23 13,2 
6 juin-12 juin 6 406 | 18,82 | 4,63 445 59 13,5 422 
12j j 8 204 | 16,55 | 811 7,10 7,39 25,9 42,4 
20 14 2,03 | 21,42 | 10,55 | 10,5 17 36,8 614 
4 juillet-L1 juillet 7 1,48 | 19,59 | 13,26 48 7,05 232 36,8 
11 juillet-18 juillet 7 1,43 | 2187 | 15,29 4,175 5,85 224 34,7 
18 juillet-25 juillet 7 129 | 23,86 | 18,49 3,08 6,98 373 48,7 
25 juillet-3 août 9 116 | 2271 | 19,58 5,32 12,28 39,1 59,1 
3 août-9 août 6 14 |253 | 18,07 1,33 8,03 28,9 39,5 
9 août-17 août 8 088 | 16,34 | 18,56 5 15 9,85 42,5 55,5 
17 août-25 août 8 0,75 |1415 | 18,86 0,6 15 913 26,5 395 
25 août-12 sept. 18 0,69 | 13,35 | 19,34 0,2 3,5 14,13 44,1 64,1 
12 sept.-29 sept. 27 0,33 | 6,34 | 19,21 04 3,2 12,52 463 64,7 
29 sept.-20 sept. 21 008 | 14 | 18 Ë 4 6,78 25,6 38,3 
T=50,1mg/| T=13,83 | T = 119,2 | T= 414,42 | T = 640,63 
m?/an | mg/m?/an | ml/m?/an | mg/m?/an | mg/m?/an 


Nombre d’individu, biomasse, biomasse individuelle, production calculée en utilisant la formule de WIEGERT 1965 


il 
={N; + NG — DJLW; — WG] (voir texte), production de reproduction, consommation d'oxygène, fécès rejetées et quantité 
2 


d'Agrostis setacea et À. tenuis sonsommée. Les totaux (T) sont donnés pour 1m? et par an. 


ment de croissance tissulaire P/A qui définit le taux 
de conversion de la nourriture assimilée en matière 
vivante utilisable pour la croissance des larves et la 
reproduction des adultes et enfin le rapport P/R qui 
traduit la part relative de la production vis-à-vis du 
coût de maintenance de l’organisme dans les dépen- 
ses énergétiques liées à la respiration. Des valeurs 
basses de ce rapport indiquent qu’une plus grande 
part de l'énergie est utilisée pour la maintenance de 
l'animal aux dépens de la production de tissu. 


L'efficacité de l’assimilation A/C oscille entre 32 
et 37 % (tableau 4). On considère que les popula- 
tions de M. maculatus étudiées métabolisent le tiers 
de l'énergie contenue dans la nourriture et en rejet- 
tent les deux tiers sous forme de fèces. 


Le rendement écologique de croissance se situe 
entre 11 et 13% (tableau 4), c’est-à-dire dans la 
gamme de valeurs indiquée par SLOBODKIN (1960). 

L'efficacité de stockage de l'énergie ingérée est fai- 
ble puisque c’est finalement seulement un peu plus 
de 10% de l'énergie prélevée par l’Orthoptère sur 
la production primaire qui est transformée en pro- 
duction secondaire. Ce coefficient varie peu selon 
les populations étudiées. L'efficacité de stockage de 
l'énergie métabolisée est assez stable dans les popu- 
lations étudiées : 34 à 37 %. 

Le rapport P/R est assez élevé: 52 à 59%, ce 
qui signifie que les dépenses énergétiques liées à la 
respiration sont en priorité le fait de la production. 
Les pertes qu’elle entraîne sont plus importantes que 
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TABLEAU 2 


Population 


de Myrmeleotettix maculatus Thunb. de Lorgeril 1979. Paimpont (Ille et Vilaine) 


Hombre Biomas- | Consom- 
Dates d'échantitlon- | diour | Nombre | | Se ingi. | production | reduction | tion | Fécèsen | Consom- 
entre 2 | d'indivi- FL: 7 | derepro- | 2 | mationen 
nage us À | se/m2 |viduelle/ | en mg/m k d'O,en | mg/m À 
prélève- | dus/m : duction Fi mg/m 
m mi/m 
ments 
18 mai 0 SANS 3 F = 
18 mai-25 mai 7 6 81111462 | 76 2,330 = 11,5 
25 mai-1 juin 7 389 | 662 | 1702 | 0,577 2140 12 5 
10 515 | 1302 | 2,530 | 1,493 3,046 42 9,3 
7 512 | 15,35 | 2,981 | 3,751 4,535 10,8 19,8 
ÿ) 353 | 19 5,382 | 2,317 5,591 15,7 245 
10 136 | 10 7,692 | 10,38 4,937 29,1 528 
$ juillet-10 juillet 5 134 | 1624 | 12,119 | 5,648 1475 86 16,6 
10 juillet-20 juillet 10 061 | 10,67 | 17,492 | 5,932 4,216 26,9 406 
20 juillet-27 juillet ü 038 | 7,58 | 10,947 | 4.836 3,110 13,2 22,1 
27 juillet-2 août 6 126 | 255 |20238 | 1,227 1,798 82 11,8 
2 août-9 août 7 118 | 23,86 | 21,330 | 02 7,110 31,7 403 
9 août-16 août 7 147 | 3173 | 21,585 | 1,32 1,5 7,334 29,5 402 
16 août-23 août 7 129 | 28,2 | 21,798 | 0,65 1,5 10,861 39,3 53 
23 août-10 sept. 18 141 | 2869 | 20348 | 0,26 39 24,337 913 120,2 
10 sept.-4 oct. 24 048 | 10,56 | 22 : 5,4 35,464 133 176 
4 oct.-24 oct. 20 019 | 4,36 | 229 = 43 10,180 38 55 
T=462 | T=15,14 [T=129,79| T= 481,3 | T—6984 
mg/m?/an | mg/m?/an | mi/m?/an | mg/m?/an | mg/m2/an :l 


Nombre d’individu, biomasse, biomasse individuelle, production calculée en utilisant la formule de WIEGERT (1965). 


j 
—IN; + NGi— DJ TW; — Wi — 1)] (voir texte), production de reproduction, consommation d'oxygène, fécès rejetées et quantité 
2 


d'Agrostis setacea et À. tennis consommée. Les totaux (T) sont donnés pour 1 m? et par an. 


celles occasionnées par d’autres facteurs tels que 
l'activité des animaux ou le coût métabolique que 
nécessite leur maintien dans un environnement. 


IMPACT SUR LA PRODUCTION PRIMAIRE. 


La production primaire disponible pour les Ortho- 
ptères est celle correspondant essentiellement aux 
feuilles de graminées. La biomasse aérienne grami- 
néenne a été calculée par F. FORGEARD (1977) dans 
la lande pionnière de Roc Fermu de type semblable 
à celle de Lorgeril. 


Selon un protocole identique (fauchage de carrés 
de 0,25 X 0,25 m et séchage à 65° du matériel véu 


tal recueilli) une évaluation de la biomasse grami- 
néenne à été également effectuée dans la formation 
pionnière incendiée de Tiot en juillet 1978, soit deux 
ans après le passage du feu. 


Lande pionnière de 
Tiot en 1978 
2 ans après incendie 


Lande pionnière de 
Roc 


Biomasse en t/ha Biomasse en t/ha 


Festuca 

trachyphylla 1,18 0,09 

Agrostis tenuis 0,43 0,48 

Agrostis 

setacea = 0,05 
Total 1,6 0,62 
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TABLEAU 3 
Populations de Myrmelcotettix maculatus Thunb. de Tiot 1978 et 1979 -— Paimpont (Ille et Vilaine) 
DEEE Nombre d'indi- 2 Biomasse Production 
Dates de prélèvements jours entre : Biomasse/m PE 2 
vidus/m individu/m en mg/m 
L 2 preievements 
ANNEE 1978 
28 mai - 49 61 14 = 
28 mai-4 juin 1 3,6 145 4,02 67 
4 juin-9 juin 5 2,5 12 4,8 11 
9 juin-17 juin 8 18 15,3 8,5 24 
17 juin-24 juin 1 14 13 9,3 79 
24 juin-7 juillet 13 12 144 12 12 
7 juillet-17 juillet 10 0,6 9,7 16.2 0, 
17 juillet-24 juillet ü 0,9 15,3 17 0,4 
24 juillet-2 août 9 08 15 18,7 0,7 
2 août-17 aout 15 07 13,2 18,8 13 
17 août-12 sept. 26 02 44 22 - 
12 sept.-19 sept. 1 03 67 22,3 13 
19 sept.-13 oct. 24 02 44 22 S 
T= 33,5 mg/m?/an 
— 
ANNEE 1979 
17 mai - 2,62 36 1,37 - 
17 mai-24 mai q 1,72 3,36 1,9 36 
24 mai-30 mai 6 2,03 3,93 1,94 1,15 
30 mai-6 juin 1 1,57 3,6 2,29 0,07 
6 juin-13 juin 1 1,74 511 2,94 0,63 
13 juin-21 juin 8 1,56 8,52 5,46 1,08 
21 juin-30 juin 9 0,92 624 6,18 4,09 
30 juin-9 juillet 9 0,44 723 16,4 1,64 
9 juillet-19 juillet 10 012 22 184 6,54 
19 juillet-26 juillet 7 0.09 1,57 17,4 0,56 
26 juillet-2 août 9 044 7,95 18,06 = 
2 août-9 août 7 0,66 142 21,5 0,16 
9 août-23 août 14 0,57 11,85 20,8 1,93 
23 août-10 sept. 18 0,54 10,6 19,6 = 
10 sept.-4 oct. 24 0,20 49 245 1,48 
4 oct.-24 oct. 20 0,07 18 25,1 0,16 
T = 23,09 mg/m?/an 


Nombre d'individus, biomasse, biomasse individuelle, production. Le total T correspond à la production pour 1 m2 et par an. 


Connaissant la consommation des populations de 
M. maculatus de Lorgeril et de Tiot pendant les 
années 1978 et 1979, et à partir des biomasses gra- 
minéennes de Roc Fermu et de Tiot on peut évaluer 
l'impact de M. maculatus sur la production primaire, 
soit 0,4 % pour les années 78 et 79 à Lorgeril et 
0,6 % en 1978 et 0,5 % en 1979 à Tiot. La part 


de la production soustraite de l’acridien est donc 
d’une manière générale assez faible. 

WæiTE (1978) considère que les Orthoptères des 
régions alpines de Nouvelle-Zélande consomment en 
majorité 1 à 2 % de la production primaire et que 
leur impact dépasse rarement 6 %. MATSUMOTO 
(971) évalue à 5 % l'impact d’une population de 
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Parapleurus alliaceus sur une prairie à Miscanthus 
sinensis. GYLLENBERG (1969) calcule que la consom- 
mation de Chorthippus parallelus ne dépasse pas 
1,4 % de la production primaire annuelle. BAILEY et 
RIEGERT (1973) situent la part ingérée par Encopto- 
lophus sordidus costalis entre 1,5 et 2,4% de la 
production primaire, MISPAGEL (1978) à 0,8-1,9 % 
chez Bootettix punctatus. ANDRZEJEWSKA et dl 
(1967) ont montré que l'effet de la consommation 
des acridiens n’est pas uniquement limitée à la part 
du matériel ingéré car il s'ajoute à la consommation 
une fraction non utilisée due au comportement de 
prise alimentaire des Acridiens qui provoquent sou- 
vent lorsqu'ils attaquent une feuille, la chute de la 
partie terminale. Ils proposent de multiplier par 4,8 
la consommation de l'animal. En utilisant le facteur 


de correction des auteurs polonais, M. maculatus 
provoquerait la disparition de 2 à 3% des parties 
vertes des plantes. 


BILAN D'ÉNERGIE. 


Les paramètres du bilan, à savoir C, P, F, calcu- 
lés précédemment sont transformés en Joule (ou en 
calorie en sachant que 1 calorie = 4,184 Joules) en 
les multipliant par leur équivalent calorifique, mesuré 
à l’aide d’une microbombe calorimétrique. Ces va- 
leurs énergétiques concernant les plantes ingérées, les 
fèces, la masse corporelle de chaque stade, les œufs 
et les exuvies sont données par GUEGUEN et DELAU- 
NAY (1980 a). 


TABLEAU 4 


Bilan d'utilisation de l'énergie des populations de M. Maculatus pendant les années 1978 et 1979 dans les sites de 
Lorgeril et de Tiot. 


[ Lorgeril Tiot 
1978 1979 1978 1979 
; mg | 640,63 698,42 392,8 298,8 
Consommation Ki He 100 % De 100 % . 100 % de 100% 
Productionde mg | 50,1 46,2 33,5 23,09 
croissance Kj 1,077 0,993 0,720 0,496 
Production de mg | 13,83 15,14 7,57 5,72 
reproduction Kj 0,33 ee 0,36 Je 0,181 Let 0,137 nn 
Re mg 3,1 2,92 3,14 1,497 
sen kj 0,081 0,061 0,078 0,031 
ml | 119,200 129,790 81,484 56,680 
AIS , % (2 
LEE Kj 2,499 47 2,721 Aa 1,708 Fe 1,188 PE 
Fécès me | 41442 481,3 2517 4 | 2018 3 
Fécès Kj 7,604 qe 8,831 fe 4,612 Et 3,965 Gi 
AIC 33% 32% 31% 33% 
P/A 371% 34% 36% 35% 
P/C 12% 11% 13% 12% 
P/R | 5% 52% 51% 53% 


AC = rendement d’assimilation ; P/A = rendement de croissance tissulaire P/C = rendement écologique de croissance ; P/R = rapport 


de la production sur la respiration. 
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La chaleur perdue au cours de la respiration est 
obtenue en multipliant la consommation annuelle 
d'O: par le coefficient oxycalorifique résultant du 
catabolisme des hydrates de carbone, soit 20,96 kJ 
par litre d'O:. Les résultats sont consignés dans le 
tableau 4. 


Les différences observées entre les bilans d’éner- 
gie des populations de M. maculatus d'une formation 
pionnière de lande non perturbée et d’une formation 
en processus de recolonisation après un incendie sont 
en 1978 d'ordre quantitatif et sont le reflet des diffé- 
rences de densité entre les deux populations. L'écart 
entre les éléments du flux d'énergie se creuse en 
1979 où la consommation, la production, la respira- 
tion et l’excrétion sont de deux fois plus élevées à 
Lorgeril qu’à Tiot. 


Dans un milieu plus productif tel que la prairie 
canadienne RIEGERT et VARLEY (1973) ont montré 
que les valeurs de la production acridienne en milieu 
non brûlé ne dépassaient que de 1 à 3 % celle obte- 
nue en milieu brûlé. Nos résultats attestent de façon 
globale les difficultés que rencontre la population de 
Myrmeleotettix de Tiot à se maintenir dans ce nou- 
vel environnement. 


L'impact de la population sur la production pri- 
maire, même s’il se situe à un niveau très bas, est 
plus élevé dans la zone incendiée de Tiot et semble 
également lié à la lenteur du processus de recoloni- 
sation végétale dans ce type d’écosystème pionnier. 


L'utilisation et le flux d'énergie à travers les deux 
populations de Myrmeleotettix étudiées sont représen- 
tés dans le diagramme de la figure 3. Les résultats 
sont exprimés en kilojoules par m° et correspondent 
à la moyenne des deux années d’études. La produc- 
tion primaire indiquée correspond à la production de 
feuilles vertes de graminée qui est la seule source 
d’énergie disponible pour la population de M. macu- 
latus. 


L'impact sur la production primaire correspond à 
2,5-3,2 %, mais seulement 0,4 et 0,6% de cette 
énergie est véritablement ingérée, le reste retournant 
au compartiment décomposeur et s’ajoute au 0,3 % 
rejeté par les individus sous forme d’excrétats. 


Les exuvies, 5 à 8 % de la production secondaire, 
ne rejoignent pas entièrement le poste décomposeurs, 
selon BAILEY et RIEGERT (1973), celles-ci étant man- 
gées par les individus. Pour notre part, nous n’avons 
pas observé ce phénomène dans nos élevages. 


La production de reproduction, soit 0,012 % de 
la production primaire et 22 % de la production 
nette globale, correspond aux oothèques déposées par 
les femelles de M. maculatus dans le sol: Après un 
passage de 8-9 mois dans le milieu édaphique, 
les œufs, l’année suivante, permettront d’assurer la 
pérennité de la vie épigée de l’espèce. 

Le schéma proposé montrant la répartition de 
l'énergie dans les différents postes du bilan énergé- 
tique, est incomplet puisqu'il ne prend pas en compte 
la part prélevée par les prédateurs sur la production 
tissulaire. En ce qui concerne les araignées, celle-ci 
correspond, selon VAN Hook (1971) à 21 % de la 
production secondaire nette. 


DISCUSSION 


Les formations pionnières de landes peuvent être 
considérées comme des milieux peu productifs. Le 
couvert végétal y est clairsemé et la végétation rase. 
Myrmeleotettix maculatus est un Acridien caractéris- 
tique de ces milieux extrêmes puisque nous l'avons 
rencontré en forte densité, à la fois sur des croupes 
caillouteuses à 2 400 m d’altitude dans les Alpes et, 
en Bretagne, sur des dunes de la côte Sud du Mor- 
bihan. 


La comparaison des paramètres bioénergétiques C, 
P, R et F et des coefficients écologiques est intéres- 
sante car, même s'ils s'adressent à des organismes 
taxonomiquement proches, puisqu'il s’agit d’Ortho- 
ptères, ceux-ci n’ont pas les mêmes capacités d’uti- 
liser l'énergie, MisPAGEL (1978). De plus, la con- 
frontation de nos résultats avec ceux obtenus dans 
des écosystèmes plus productifs ou moins productifs 
peut se révéler fructueuse car à la lueur de ces tra- 
vaux de bioénergétique anciens et récents on peut 


TIOT 1978 et 1979 


PRODUCTION PRIMAIRE 
DISPONIBLE 


ALIMENT NON: 
INGERE 


DECOMPOSEURS | 35646kj 3,1% 
PRODUCTION 
Se D'EXUVIE 


30,835 Kj 26 % 


04 % 


4153 Ki 0,05Kj 0,005 % 


1147,68 Kj 100 % 


BIOMASSE VEGETALE 
NON UTILISEE 


11104 Kj 96.8 % 


BIOMASSE VEGETALE 
NON UTILISEE 


2889,94 Kj 97,5 % 


PRODUCTION PRIMAIRE 
DISPONIBLE 


26175kj 100 % 


LORGERIL 1978 et 1979 


BIOMASSE VEGETA LE ALIMENT R 
UTILISEE OÙ PRODUCTION PRODUCTION DE 
ABAN DONNEE INGERE HÉTAROLÈE TISSULAIRE D] kEPRODUCTION 
0159 Ki 0014 % 
2,258 Kj 0,2 % 0,608kj 0.05% 
37,259 kj 3,2% 6,424Kj 0,6% ù 
RESPIRATION 
148Ki 013% 
RESPIRATION 
2,61Kj 0,09 % 
BIOMASSE VEGETALE TE 
UTILISEE OÙ ALIMENT PRODUCTION 
ABANDONNEE INGERE HETÉOUSE nissuiaire || Fééoouenon 
Kj 004 035Kj 0,012 % 
Hd 1238Kj 04% 4162Kj 0,14% 1,035 | % 
ALIMENT NON PRODUCTION 
Fr. DEACHE 
59,424 Kj 2,1% P218Kin028 007 Ki 0,002.% 
[oecomroseurs 68,747Kj 23 % 


F1G. 3. — Bilan du transfert d'énergie dans les populations de Myrmeleotettix maculatus dans les formations pionnières des Landes de Tiot 


et de Lorgeril (Paimpont, 


35). 


Les valeurs calorifiques sont données en Joule transformables en calories en les divisant par 4,184. Elles correspondent à la moyenne 


des estimations pour les années 1 


978 et 1979. 
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situer le niveau de productivité de la population de 
M. maculatus. 

Une certaine réserve doit malgré tout être faite 
car, même si les objectifs du Programme Biologique 
International ont entraîné une certaine standardisa- 
tion des méthodes, le nombre de paramètres à mesu- 
rer, les extrapolations nécessaires entre les données 
recueillies sur le terrain et celles du laboratoire pour 
établir un bilan d'énergie, GUEGUEN (1980 c), sont 
source d'erreur dans les estimations et la comparai- 
sons des paramètres bioénergétiques. 


Si on examine la production de la population de 
M. maculatus dans une lande armoricaine, celle-ci 
ne correspond qu'à 3 % de celle déterminée par 
SMALLEY (1960) sur Orchelimum fidicinium et à 7 % 
de celle déterminée chez Chorthippus parallelus par 
GYLLENBERG (1969). Dans un milieu herbacé tropi- 
cal, GiLLON (1973) obtient des valeurs cinq fois 
supérieures à celles de notre population. Les résultats 
obtenus par RIEGERT et VARLEY (1973) sont du 
même ordre de grandeur. Par contre si on considère 
les écosystèmes moins productifs, les estimations de 
la production de trois espèces d’Orthoptères de prai- 
ries alpines par WHITE (1978) sont légèrement infé- 
rieures aux nôtres. Celles évaluées par Due et 
CRoSSLEY (1975) sur Trimerotropis saxatilis est qua- 


tre fois plus faible que celle de M. maculatus. La di 


férence est encore plus grande (facteur 15) vis-à-vis 
d’une espèce de milieu aride, Bootettix, étudiée par 
MisPAGEL (1978). 


En ce qui concerne la consommation, nous avons 
montré (voir chapitre sur limpact de la population 
sur la production primaire) qu’elle se situait à un 


niveau assez bas par rapport à celle estimée par 
divers auteurs. 


Nous avons également comparé les coefficients 
écologiques. 

Le rapport P/C de la population de M. maculatus 
est voisin de ceux calculés par WIEGERT (1965), 
GYLLENBERG (1969), RIEGERT et VARLEY (1973 b) 
et par GUEGUEN (1976), mais diffèrent notablement 
des taux d'efficacité d'espèces de milieux extrêmes 
déterminés par DUKE et CRossLEY (1975) et Mispa- 


GEL (1978), ou même de milieux productifs comme 
la savane tropicale où GiLLON (1970, 1972, 1973) 
trouve des rendements variant entre 6,8 à 8 %. Selon 
WHITE (1978) le taux d'efficacité écologique P/C 
n'est pas seulement caractéristique de l’espèce ou du 
stade de développement mais également — et ceci 
en prenant l’exemple d’Orthoptères hivernants et non 
hivernants — du taux de développement et de la 
phénologie. Ainsi le rendement écologique de crois- 
sance P/C établi pour les populations de M. macu- 
latus des landes armoricaines est proche de celui 
d’Acridiens colonisant des systèmes plus productifs. 
Il s'avère donc que la faible production de nos popu- 
lations n’est pas liée à une utilisation importante de 
l'énergie ingérée vers des dépenses énergétiques liées 
au maintien de la population dans son environne- 
ment. Ce fait se trouve confirmé par l’examen du 
coefficient P/R qui est assez élevé par rapport à 
d’autres espèces, ce qui signifie que M. maculatus 
requiert moins d'énergie pour sa maintenance et son - 
activité que pour sa production. Il est assez signi- 
ficatif à ce sujet de remarquer que les espèces colo- 
nisant des régions septentrionales ont un coefficient 
Production/Respiration plus élevé que celles de 
régions plus chaudes. BAILEY et RIEGERT (1973) 
recherchent une explication dans les basses tempéra- 
tures que l’on trouve à ces hautes latitudes. Pour 
notre part, les conditions hygrométriques dont l'im- 
portance est généralement négligée dans les bilans 
d'énergie pourraient intervenir également, bien qu'il 
soit difficile dans les conditions naturelles de distin- 
guer l'effet de la température de celui de l'hygro- 
métrie. 

Nous avons néanmoins montré, CHAUVIN et GUE- 
GUEN (1978), chez la larve d’un Lépidoptère Tinéide, 
Tinea pellionella, espèce hygrophile mais pouvant se 
développer en milieu sec, qu'à 5 % d’hygrométrie 
relative, la production est très faible et le coefficient 
P/R très bas (8 %), alors qu'à 95 % d'HR elle est 
élevée (24,7 %) et le rapport P/R également (92 %). 
Dans cet exemple, la faible valeur de P/R, en atmos- 
phère sèche, est bien en relation avec la forte dépense 
énergétique développée par la larve pour résister aux 
conditions défavorables du milieu, l'augmentation de 
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ce coût de maintenance se traduit par une respiration 
élevée (51 %). 

L'ensemble des résultats présentés ici sur M. ma- 
culatus indique que les deux populations étudiées 
se placent parmi les moins productives des popula- 
tions acridiennes ayant fait l’objet actuellement de 
recherches bioénergétiques. Néanmoins, l'examen des 
coefficients écologiques montre que l'espèce utilise 
l'énergie mise à sa disposition avec une efficacité 
satisfaisante pour un herbivore. 

DuxE et CROSSLEY (1975) pensent que les para- 
mètres énergétiques sont directement proportionnels 
à la production primaire nette du système. Ils éta- 
blissent ainsi une corrélation entre la production 
d’Orthoptères (Y) et la consommation (X5) ou l’assi- 
milation (X,) soit : 
pour la consommation : 

LogxYŸ = — 2,2730 + 1,0573 LogxXr 
r = 0,9892 @) 
ou, pour l'assimilation et en utilisant la régression 
corrigée par WHITE (1978) : 
LogxY = — 1,0400 + 1,0625 LogxX4 
r = 0,9982 @) 

Nous avons testé la validité des corrélations avec 
les résultats de M. maculatus. 

Ainsi pour la production de la population de Lor- 
geril : 0,353 kcal/m?/an la régression (1) nous donne 
Y = 0,31 et la (2) Y = 0,336 
et pour celle de Tiot : 0,234 kcal/m?/an, nous avons 
0; 1851(D'etVe—) 0,222) 

ce qui nous paraît une approximation suffisante. 

Les auteurs tracent les deux courbes correspon- 
dant aux équations ci-dessus. Les points s’alignant 
vers le haut du graphe correspondent aux écosystè- 
mes les plus productifs et ceux situés vers le bas, 
aux moins productifs. Le souhait des auteurs est de 
pouvoir, grâce à la mesure sur le terrain d’un ou 
deux paramètres bioénergétiques, déterminer tous les 
autres et de classer ainsi les systèmes en fonction de 
leur productivité. 

Les valeurs de la population de M. maculatus de 
la formation pionnière témoin de Lorgeril se situent 


à un niveau assez bas sur le graphe, mais celles 
concernant la population de la lande incendiée de 
Tiot se placent à un niveau très inférieur, ce qui 
semble en conformité avec la conclusion selon la- 
quelle la baisse de la productivité, observée sur la 
population de la zone brülée, est en relation avec la 
dégradation du milieu après l'incendie. 
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RÉSUMÉ 


Nous analysons les travaux d'écologie concernant les 
Aranéides des landes armoricaines auxquels nous ajou- 
ions des résultats inédits. Les Aranéides constituent l'un 
des groupes numériquement les plus importants après 
les Acariens, les Collemboles et les Diptères. Leur den- 
sité peut atteindre 200-250 individus/m°. Nous don- 
nons pour une lande sèche une liste d'espèces avec leur 
localisation en fonction des unités de végétation. 


MÉTHODES ET STATIONS D'ÉTUDE 


Les stations armoricaines prospectées sont carto- 
graphiées figure 1. 

L'étude critique des méthodes d’échantillonnage 
des Aranéides est effectuée dans un autre article de 
ce colloque, elle met en relief les aspects positifs de 
chacune dans la connaissance des peuplements. Nous 
donnons ci-après les méthodes de prélèvements et 
d'extraction mises en pratique par les différents 
auteurs : 

GEorcEs (1973), biocénomètre de 0,25 m? (4 à 6 
échantillons) avec prélèvements de végétation, tri ma- 
nuel; CHARTREL (1974), battage, parapluie « japonais »; 
BARNAUD (1976), 3 séries de 4 pièges « Barber» de 0,3 
m de circonférence placés le long d’un transect de 1 


SUMMARY 


Ecological publications concerning armorican heath- 
land Spiders are analysed, and some unpublished re- 
sults are added. Araneïda are one of the most numerous 
groups after Acaris, Collembolas, Dipteras. Their den- 
sity reaches about 200-250 animals/m?. À list of spe- 
cies found in a dry heathland is given with precisions 
about their localization in the vegetation. 


km et ouverts une semaine sur trois; RICHARD (1978), 
carré de ramassage de 0,1 m? (5 à 10 échantillons) avec 
prélèvements de végétation et de sol, tri manuel; Ca- 
NARD (1979) en strates arbustives, rameaux emprisonnés 
dans un sac de 0,05 m°, tri manuel puis extraction au 
« Berlèse», en strates basses, carré de ramassage de 
0,1 m? (1 fois par zone, 5 zones) tri manuel puis extrac- 
tion au « Berlèse»; PENICAUD (1979), cylindre de ra- 
massage de 0,25 m?, chasse à vue sur cette surface 
répétée 65-78 fois par journée d’échantillonnage. 


RÉSULTATS 


Nous analysons en plus des données des auteurs 
cités d’autres, inédites, obtenues en lande mésophile 
(Maxent, Ille-et-Vilaine). 
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ABONDANCE RELATIVE DES ARANÉIDES ET DENSITÉ 
MOYENNE ANNUELLE DU PEUPLEMENT. 


Les résultats sont exprimés en pourcentages du 
nombre d'individus capturés. Nous comparons les 
Aranéides aux autres Invertébrés épigés à l’excep- 
tion des Acariens, des Collemboles et des Diptères, 
groupes dont les densités de peuplement sont trop 
fortes. Ainsi BELLIDO (1975) estime les Collemboles 
et les Diptères à plusieurs milliers d’individus/m?, 
et l’Acarien Oribate Carabodes willmanni Bernini 
peut dépasser dans certaines zones 60 000 indivi- 
dus/m?. Or la densité des autres Invertébrés réunis 
ne dépasse pas 2000 ind./m?. Les résultats des 
différentes études sont regroupés dans le tableau I. 


En classant les groupes par ordre d’abondance 
décroissante, nous constatons que les Aranéides occu- 


(COTES-DU-NORD) 


S=2  (HORBTHAN) 


pent les premières places (1° à 5° rang). Les valeurs 
d’abondance relative, généralement comprises entre 
10 et 36% en zones de végétation basse, sont un 
peu moins fortes en strates arbustives, entre 3 et 
22 %. Dans une même station, la densité semble 
d’autant plus forte que la végétation est dense 
(CANARD, 1979). 


COMPOSITION DU PEUPLEMENT D'ARANÉIDES ET DIS- 
TRIBUTION DES ESPÈCES. 


GEORGES (1973) cite quelques espèces (détermi- 
nations, J.F. CORNIC), il note que les ERIGONIDAE 
représentent la plus grande partie du peuplement et 
que certaines espèces semblent spécifiques de chaque 
type de lande. 
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TABLEAU I 


Données bibliographiques sur l'abondance relative et la densité moyenne annuelle des peuplements d'Aranéides dans 
des landes armoricaines (les Acariens, les Collemboles et les Dipières n'étant pas pris en compte). 


Fee Méthode, durée et année : bondance |Rangs”et groupes systématiques | Densités 
Auteurs d'étude FsnRCer OUR Ipen tes NeGEtAUX, Stattons MA FT SET SO ne des Ware 
GEORGES. Biocénomètre, 7 mois Lande xérophile - Cap Fréhel 
(1973) 1973 " mésophile - 2 
CHARTREL Battage - mois d'Août Ulex europaeus ‘= Cap Fréhel 12% » Coléoptères, Isopodes 
(1975) 1974 CAjone d'Europe)- Mont d'Arrée (Cragou) 1x 4 | Homoptères, Collemboles 
Coléoptères 
= Paimpont 17% » Collemboles 5 
= Landes de Lanvaux 13 7 Psocoptères, Collemboles 
Ulexgallii © - Can Fréhel 437 
= Monts d'Arrée (Gragou) | 11% Honoptères 
Ulexnanus © Paimpone 62 Collenboles, Homoptères 
andes de Lanvaux 224 Homoptères 
CANARD Carré de ramassage La Briai - Groupement pionnier saxicold 4 Diplopodes, Coléoptères 8 
(979) 1 an, 1976-1997 {proche Paimpont) Hyménoptères 
Pelouse à Festuca ovina 107 3 Hyménoptères, Homoptères 54 
" “Agrostis setacea | 172 2  Hétéroptères 247 
Lande basse 263, |i 229 
Lande à Ulex europaeus 382 |i 188 
strate basse 
Lande à Ulex europaeus, 3% |5 Tnysanoptères,Pæcoptères, | = 
strate arbustivel Coléoptères, Collemboles 
State arbustive genêts 3% |5 Homptères Psyllides, Thy) = 
sanoptères, Coléopeères, 
Lépidoptères 
RICHARD Carré de ramassage, Paimpont (Tiot) - Pelouse à Agrostis setacea | 15%  |2 Colcoptères si 
(1978) 7 mois, 1978-79 
CANARD Carré de ramassage, - Lande mésophile 21% 2 Coléoptères 192 su 
(inédit) l'an, 1976-77 
x Le rang est la place, par ordre d'abondance relative décroissante, occupée par les Aranéides. 


BARNAUD (1976) fournit une première liste des 
espèces capturées dans les Monts d’Arrée (détermi- 
nations, A. CANARD). Il convient de citer Coelotes 
terrestris (*) assez bien représenté dans les piégeages, 
capturé seulement sur les crêtes et le versant Nord, 
et habituellement présent dans des forêts froides 
(SIMON, 1937). 


Nous avons étudié une lande sèche continentale 
et donné les listes de captures des Aranéides par 
zones de végétation. Les résultats par familles sont 
donnés dans le tableau II, ceux concernant les prin- 
cipales espèces dans le tableau III. 

La comparaison des captures effectuées dans sept 
zones de végétation permet de distinguer trois grou- 
pes de peuplements (CANARD, 1979 et sous presse) : 

— En végétation ouverte et rase, groupements 
pionniers saxicoles et pelouse à Festuca ovina, la 


()La terminologie utilisée est celle du T. III du British 
Spiders (Locket, Mizrince et MERRETT, 1974) ou à défaut 
celle du T. VI des Arachnides de France (SIMON, 1914-1937). 


richesse spécifique est faible (9 ct 19 espèces). La 
famille la mieux représentée est celle des ERIGONI- 
DAE : respectivement 26 % et 49% des captures. 

— En végétation fermée et dense, pelouse à 
Agrostis setacea, lande basse, strates basses de lande 
à Ajonc d'Europe, la richesse spécifique est élevée 
(29, 35 et 41 espèces). Les ERIGONIDAE et les LINY- 
PHIIDAE représentent ensemble plus de la moitié des 
captures (respectivement : 39 %, 55 % et 62 %). 

— En strate arbustive, Ulex europaeus, Saro- 
thamnus scoparius, plus de la moitié des individus 
(53 et 52 %) appartient au genre Theridion (THERI- 
DIIDAE), les ERIGONIDAE et les LINYPHIIDAE sont 
presque totalement absents (1 % et 1 %). 


Dans un travail en cours sur la faune des zones 
humides et mésophiles, des résultats annexés au 
tableau II concernant une lande mésophile font 
apparaître un peuplement formé de 54 % d’ERIGO- 
NIDAE et de LINYPHIIDAE. Les espèces les plus abon- 
dantes sont Peponocranium ludicrum (ERIGONIDAE), 
Tapinocyba mitis (ERIGONIDAE) et Centromerus dilu- 
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TABLEAU II 


Abondance relative (en pourcentage) des captures des 

principales familles d'Aranéides en fonction des zones 

de végétation sur deux landes des environs de Rennes : 
(La Briantais, La Musse). 


Lande sèche (La Briantais) 


e Lande à | 
S| Jains |£sle 
3 IE d'Europe [221% = 
3 le D 23188 
HEIN ÉPIÉE 
LR ENS ARR ea 
DES APE AE 
énalsolsels "3 ]48/85) 
ATIRIE 4 4 


DICTYWIDAE 


DRASSIDAE 


CLUBIONIDAE 


THOMISIDAE. 


LYCOSIDAE 


AGELENIDAE 


THERIDIIDAE 


ERIGONIDAE et 
LINYPALIDAE 


présentes et communes en landes sèches. Les Lyco- 
SIDAE sont sensiblement mieux représentés sur la 
lande mésophile avec 27 % des captures, que sur 
la lande sèche (de 0 à 6 %). 


ETUDES DE POPULATIONS. 


Il y a très peu d’études de populations. Dans le 
Massif armoricain, un seul travail de ce type a été 
réalisé, par PENICAUD (1979), sur une espèce des 
landes mésophiles : Pisaura mirabilis. Cette étude 
comprend notamment une analyse de la distribution 
horizontale des individus au cours de leur cycle, des 
données sur l’évolution démographique et la produc- 
tion annuelle de la population. 


DISCUSSION 


En nombre d'individus, les Aranéides sont l’un 
des groupes dont l’abondance relative est la plus 
élevée parmi les Invertébrés épigés, hormis les Aca- 
riens et les Collemboles. On peut regretter que les 
biomasses des différents peuplements n'aient pas été 
évaluées; celle des Aranéides semble devoir être 
relativement plus importante que celle de certains 
groupes dont les individus, bien que nombreux, ont 
un poids individuel faible (ex. : Thysanoures, Homo- 
ptères Psyllidés, Psocoptères). L'intérêt des évalua- 
tions de biomasse est d’estimer la production par 
unité de temps et de surface. Une telle étude n’est 
envisageable pour les Aranéides qu’espèce par espè- 
ce, car les cycles de développement, très divers, ne 
sont pas toujours connus avec précision. 


Les densités observées ici en zones de végétation 
dense sont de même ordre que celles notées par 
CHERRETT (1964) en Grande-Bretagne (Westmor- 
land) dans les mêmes conditions. Les densités moyen- 
nes annuelles sont au moins indicatives. Des études 
ultérieures basées sur des prélèvements plus nom- 
breux réduiront l'incertitude sur la densité moyenne. 


Il faut noter qu’il existe peu de données mondiales 
sur les densités d’Araignées. Ceci tient surtout au 
fait que les méthodes absolues, qui seules en per- 
mettent l'évaluation, sont aussi plus contraignantes 
que les autres et sont donc moins utilisées. 


Bien qu’il soit difficile, en l’absence de données 
suffisamment nombreuses, de préciser à quel point 
la présence des différentes espèces d’Aranéides est 
liée à une zone de végétation, nous constatons que : 

— Plusieurs espèces sont capturées préférentiel- 
lement dans une zone de végétation précise, par 
exemple Clubiona diversa et Xysticus erraticus en 
pelouse à Agrostis setacea, Dendryphantes rudis et 
Xysticus tortuosus en strate arbustive d’Ulex euro- 
paeus. 

— Des espèces trouvées en nombres importants 
dans une station ne l’ont pas été dans une autre 
(par exemple : Coelotes terrestris présent uniquement 


dans les Monts d’Arrée). 
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TABLEAU LI 
Principales espèces capturées sur une lande sèche des environs de Rennes (La Briantais) et répartition des captures 
en fonction des zones de végétation (d’après CANARD, 1979). 
(La présence d’une espèce dans une ou plusieurs zones signifie que le nombre des captures y a atteint au moins 
80 % du nombre total). 


Lande à 
| Ulex Es 
ÉTRE europaeus £ 
à || 31e É= 
Euu le °le ol] CRE 
s28r els Er 
ESPECES, FAMILLES Ego lo 2122112 Bu lus lou 
Ses Res Rakske 
855 P3PAIE ÉuÉalËs 
San pAe<|E Bsbs be 
Euophrys petrensis C.L. Koch, SALTICIDAE + |+ 
Pelecopsis mediocris (Kulczynski), ERIGONIDAE + + 
Zelotes latreillei (Simon), DRASSIDAE + + 
Mecopisthes peusi Munderlich, ERIGONIDAE + 
Haplodrassus signifer (C.L. Koch), DRASSIDAE FRERE 
Clubiona diversa 0.P.-Cambridge, CLUBIONIDAE 


Xysticus erraticus (Blackwall), THOMISIDAE 


Aulonia albimana (Halckenaer),LYCOSIDAE + 
Dysdera erythrina (Walckenaer) ,DYSDERIDAE ur 
Agroeca proxima (0.P.-Cambridge) , CLUBIONIDAE a 
Zora spinimana (Sundevall), CLUBIONIDAE OISE 
Pardosa nigriceps (Thorell) ,LYCOSIDAE se 
Hahnia nava (Blackwall), AGELENIDAE + + 
Peponocranium ludicrum (0.P.-Cambr.),ERIGONIDAE IR 
Euophrys frontalis (Walckenaer), SALTICIDAE + + 
Tapinocyba praecox (0.P.-Cambridge) ,ERIGONIDAE + + 
Scotina paillardi (L. Koch), CLUBIONIDAE MINE 
Scotina celans (Blackwall), CLUBIONIDAE # + Fa 
Hahnia candida Simon, AGELENIDAE PET 
Centromerus dilutus (0.P.-Cambr.),ERIGONIDAE F di te 
Lephtyphantes ericaeus (Blackwal1), LINYPHIIDAE SR | 
Atypus affinis Eichwald, ATYPIDAE + 
Crustulina guttata (Wider), HERIDIIDAE Ÿ 

+ l+ 


Tapinocyba mitis (0.P.-Cambridge) ,ERIGONIDAE 


Lathys humilis (Blackwal1),DYCTINIDAE 
Xysticus tortuosus Simon, THOMISIDAE 
Dendryphantes rudis (Sundevall) ,SALTICIDAE 
Theridion melanurun Hahn,_THERIDIIDAE 
Theridion pallens Blackwall, THERIDIIDAE 
Theridion aulicum C.L. Koch, THERIDIIDAE . 
Dyctina latens (Fabricius),DYCTINIDAE 
Philodromus cespitum (Kalck.),THOMISIDAE 
Theridion simile C.L. Koch, THERIDIIDAE 
Araneus cucurbitinus Clerck, ARANEIDAE 
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Les travaux de CHERRETT (1964), PEARSON et 
WHitTE (1964) et MERRETT (1967, 1968, 1969 et 
1976) sur les landes britanniques fournissent des 
listes d'espèces avec leurs densités ou l’abondance 
de leurs captures. Bien qu'il soit prématuré de faire 
des comparaisons exhaustives, nous constatons quel- 
ques différences avec les peuplements observés en 
Bretagne. Ainsi Phaulothrix hardyi et Steatoda al- 
bomaculata abondants dans les landes britanniques 
n'ont pas encore été observés dans les landes armo- 


ricaines. 

Il n'y a pas encore de travaux publiés sur la 
phénologie des ARANEIDAE français, Ôr de telles 
données existent en Grande-Bretagne (MERRETT, 
1967, 1968 et 1969) et il serait intéressant d'établir 
des comparaisons à ce propos. 


CONCLUSION 


L'étude de l'écologie des Aranéides des landes 
armoricaines en est encore à son début. Ce groupe 
est pourtant l’un de ceux dont l'abondance relative 
en individus est la plus forte parmi les Invertébrés 
épigés (Acariens, Collemboles et Diptères exceptés). 
Les densités de peuplement, variables suivant les 
zones de végétation, sont d’autant plus fortes que la 
végétation est dense. Elles peuvent atteindre 200 à 
250 ind./m°. Des listes d'espèces ne sont données 
que pour deux stations (Monts d’Arrée : BARNAUD, 
1976; environs de Rennes: CANARD, 1979). Dans 
une même station, il existe de grandes différences 
dans la composition des peuplements d’Aranéides de 
chacun des groupements végétaux; ces peuplements 
semblent plus nettement influencés par la structure 
de la végétation que par sa composition (CANARD, 
1979 et sous presse). 


La comparaison avec les résultats obtenus en 
landes britanniques est encore prématurée car ces 
derniers portent essentiellement sur la composition 


faunistique et la phénologie. Ces données, respective- 
ment partielles et absentes en landes armoricaines, 
font l’objet de nos travaux en cours. 
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REPRODUCTION AS A FACTOR IN THE CONSERVATION 
OF CORONELLA AUSTRIACA LAUR. IN SOUTHERN ENGLAND 


by P. GODDARD * and I. F. SPELLERBERG 
Department of Biology, The University, Southampton SO9 SNH 


SUMMARY 


1. The female reproductive cycle in C. austriaca is nor- 
mally biennial. 

2k. Gestation lasts between three and five months de- 
pending upon the time of emergence from over- 
wintering, the time of ovulation and local tempera- 
ture conditions. 

3k Births occurs at any time between late August and 
October. 

4. The number of normal-looking young produced was 
not correlated with the snout-vent length of the 
female parent. 

5. Litter size varied from one to six, with a mean of 
39 +0.36 (N=14). This figure is considerably 
lower than that previously reported in the literature 
for C. austriaca in England or France. 

6. The following abnormalities in reproduction were 
detected at birth: non-fertilisation of ova, incom- 
plete absorption of the yolk sac, aborted pigmented 
embryos and retention of a dead neonate in the body 
after birth. À number of still births were also obser- 
ved. 

7. In view of the possible small, stable nature of popu- 
lations of C. austriaca in England, the most obvious 
conservation measure is to control the illicit remo- 
val of snakes from the habitat. 


INTRODUCTION 


In England the snake Coronella austriaca LAU- 
RENTI is limited in distribution to the heathlands 


# Presenter of paper. 


(sensu Moore, 1962) of the southern counties, 
Dorset, Hampshire and Surrey. It is listed in schedule 
one of the Conservation of Wild Creatures and Wild 
Plants Act 1975. A preliminary investigation into 
the ecology of this species has been reported by 
SPELLERBERG and PHELPS (1977). 


This present paper is concerned with the re- 
production of C. austriaca found in two heathland 
study sites (hereafter referred to as site one and 
site two), in the New Forest, Hampshire. 


As the smooth snake (C. austriaca) is difficult to 
locate, the sample size of specimens investigated here 
was small. However, this should not detract from 
the importance of the observations in regard to 
quantitative statements concerning the ecology of 
this species, because such information is necessary 
in order to formulate an objective conservation 
strategy for C. austriaca. 


MATERIALS AND METHODS 


The research was based upon GopDaARD’s results 
for a three-year (1976-1978 inclusive) field pro- 
gramme during which snakes were caught and mark- 
ed. Individuals were marked by clipping the ventral 
scales using the techniques described by SPELLER- 
BERG (1977). 
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Information on the reproductive cycle of C. aus- 
triaca Was obtained by collating data collected on 
marked adult females caught in different years. 
Following capture, all female specimens were gently 
palpated (massaged in the region of their posterior 
abdomen) in order to assess their reproductive 
condition. If the snake was gravid a series of soft 
undulations (the developing ova) could be detected 
in the oviducts. 


In addition, some snakes were examined by radio- 
graphy. The ova in the oviducts appeared in the 
X-ray photographs as a series of opaque spherical 
blotches. When the snake was near to parturition 
the skeletons of the developing embryos were also 
visible 

Fecundity in C. austriaca was assessed by observ- 
ing births in the laboratory. In 1976, 1977 and 
1978, one, twelve and three female snakes were 
removed from the field with the intention of holding 
them in captivity until they gave birth. The sex of 
the new-born snakes was determined by the number 
of sub-caudal scales, and also the ratio of their tail 
length to their body Jength (see results of SPELLER- 
BERG and PHELPS, 1977). 


RESULTS 


REPRODUCTIVE CYCLE. 


Female snakes which contained ova in their ovi- 
ducts were considered to have reached sexual matu- 
rity, thus those snakes with a snout-vent length 
greater than 30 cm were judged to be sexually 
mature. 


Figure 1 shows the data obtained for sexually 
mature snakes caught from the month of June 
onwards. The information presented for 1972 to 
part of 1976 inclusive was compiled using records 
provided by SPELLERBERG. 


REPRODUCTIVE CYCLE IN C.AUSTRIACA 
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Fi6. 1. — Reproductive cycle in C. austriaca. 


The information presented was difficult to inter- 
pret because snakes were caught infrequently, and 
on occasion it proved impossible to assess their 
reproductive condition. Despite these difficulties, 
certain trends were discernible. Snakes appeared to 
include at least one resting year between breeding 
seasons and in two cases a two-year resting period 
is suggested (Fig. 1). In general the gaps which 
occur in the yearly schedule accord with the sug- 
gested biennial cycle. Where the cycle appears out 
of phase it is possible that a two-year resting period 
has been taken. However, one individual has been 
recorded in breeding condition in three consecutive 
years, although no positive occurrence of either 
embryos or birth was recorded. 


TIME OF OVULATION AND BIRTH. 


June and July were the earliest months in which 
ova were detected (by palpation or radiography) in 
the oviducts of potentially gravid C. austriaca. In 
the absence of histological evidence this was taken 
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to indicate that ovulation occurred sometime during 
these two months, and so the length of gestation was 
calculated as the number of days which elapsed be- 
tween this time and the date of parturition in 
September or October. Using this procedure the 
length of gestation for twelve specimens of C. aus- 
triaca is presented in Table 1. 


TABLE | 
Length of gestation in ©. austriaca 
Date first | Date when [Place | Gestation 
determined [bireh [of ,|lengeh |seuay 
Year [Snake no. | gravid  |oceurrea |bireh'| (days) | site 
19% | 1 11.6 2.9 c 83 1 
1977 | 2 22.6 26.9 ce 96 1 
3 23.6 saos | r 103 2 
4 19.7 24.9 c 67 2 
5 22.7 10.9 c 50 2 
6 22.1 29.9 fi 69 2 
7 22.1 so | © 74 2 
8 22.7 so | € 74 2 
1978 | 9 20.7 dot | # 85 1 
10 26.7 mo | c 73 à 
u 12.7 20 | © 87 1 
12 13.7 170 | 95 1 
+ Midpoint of range of dates 
* ©: captiviey 
F : field | 


For snakes caught in June and July respectively 
the average gestation period was 96 + 5.86 days 
(N = 3) and 74 + 4.37 days (N = 9). These should 
be considered as minimum estimates. 

Field evidence for the time of birth in C. aus- 
triaca is limited. On 10 October 1976 one post- 
partum female was captured on study site one. On 
15 October 1978 five newborn snakes were found 
at the regular basking place of a gravid female 
which had been under observation for several days. 

Snakes held in captivity gave birth in September 
and October (Table 1). In 1977 two snakes brought 
into the laboratory on 25 August and one snake 


brought in on 9 September were released on 1 
October still in a gravid condition. The results from 
the radiography examinations suggested that the two 
former snakes were carrying unfertilised ova, since 
there was no evidence of mineral skeletalization of 
the developing young despite the lateness of the 
season. The third snake was carrying four well- 
formed young but did not attempt to give birth in 
captivity. This specimen was recaptured on 7 Octo- 
ber in a post-partum condition. 


PRODUCTION OF YOUNG. 


The number of normal-looking young produced 
(both alive and dead) for each of the thirteen litters 
born in captivity, plus one litter caught in the field, 
ranged from one to six with a mean value of 3.9 + 
0.36 (N = 14). 


In three litters a total of nine apparently normal- 
looking young were born dead. One of these snakes 
had incompletely absorbed the contents of its yolk 
Sac. 


Three snakes were born alive but subsequently 
died, and in three litters an aborted pigmented 
embryo was born. In one litter, a dead neonate was 
retained in the body of the parent. 


There were eleven infertile ova expelled with the 
new-born snakes at the time of birth. (One snake 
voided an infertile ova five days prior to the birth 
of normal young.) 


The proportion of male to female snakes in each 
litter varied greatly (Table 2), although in 13 litters 
born in 1977 and 1978 the overall sex ratio was 
22 males to 27 females plus one snake unsexed. 
This ratio was not significantly different from 1:1 
C 02145 PE=10:05); 


There was no correlation between the number of 
normal-looking young produced and the mean snout- 
vent length of the female parent (Fig. 2, r = — 0.14, 
13 df., P > 0.05). 
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TABLE 2 


Sex ratio of normal-looking young from 13 litters born 
in 1977 and 1978 


Cuitter number | Number of young | Nusber of males | number of female 
1 2 o 2 
2 2 1 à 
3 5 3 2 
4 4 n ° 
5 a 1 3 
6 4 2 2 
7 “ 3 1 
8 4 1 3 
9 ä 1 3 
10 6 2 3 (1 unsexed) 
un 5 3 2 
12 5 1 “ 
13 1 o 1 
Total 50 2 ti 


number of young 


mean snout-vent length (mm) 


F16. 2. — Number of normal-looking young produced versus 
snout-vent length in C. austriaca. 


DISCUSSION 


REPRODUCTIVE CYCLE. 


SPELLERBERG and PHELPS (1977) in their pre- 
liminary study on C. austriaca in southern England 
concluded that the reproductive cycle in this species 


was biennial. Similarly ANDRÉN and NILSON (1976) 
reported that in northern populations of C. austriaca, 
the reproductive cycle was biennial or triennial. The 
conclusions of these authors agree with the findings 
obtained in the present study. In central France, 
C. austriaca exhibits an annual reproductive cycle 
(Ducuy, 1961). Thus in common with Vipera berus 
(PRESTT, 1971), C. austriaca exhibits a prolonged 
breeding cycle in more northerly latitudes. SAINT- 
Girons (1957) suggested the phenomenon of bien- 
nial and triennial reproductive cycles was to be 
expected in cooler climates where the length of the 
activity season is the limiting factor in determining 
the accumulation of energy reserves. 


There are exceptions to this generality. GREGORY 
(1977), working on a North American snake, has 
reported an annual reproductive cycle in Thamnophis 
sirtalis parietalis in the interlake region of Manitoba, 
Canada. Although the breading cycle of this species 
still appears to be ultimately limited by the weather 
(affecting energy accumulation), the combination of 
communal denning with a complex spring emergence 
and mating behaviour, facilitates annual reproduction. 

In southern England PRESTT (1971) has shown 
that female V. berus required at least one year be- 
tween successive births in order to recoup their fat 
reserves for breeding, and the same would appear 
to be true in C. austriaca. In years when late birth 
coincides with a cold autumn, breeding in these two 
species will only occur once in three years. 


TIME OF OVULATION AND BIRTH. 


SPELLERBERG and PHELPS (1977) considered that 
C. austriaca had a gestation period of between six 
and seven months, whereas the results of the present 
investigation suggested a minimum gestation period 
of approximately three months. This latter estimate 
is supported by DuGuyx (1961), who reported that 
C. austriaca in central France has a gestation period 
varying from two and a half to three months. 

The discrepancy between these two English studies 
probably reflects different methods of calculating the 
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gestation period. SPELLERBERG and PHELPS (1977) 
based their estimate on the behaviour of the female 
snake in spring. That is, mating behaviour and re- 
gular basking were taken as an indication that gesta- 
tion may have started. In contrast, in the present 
study the time of ovulation was taken to indicate 
the start of gestation. This was chosen as the more 
appropriate criterion, since the fact that females had 
mated or were undertaking prolonged bouts of re- 
gular basking could not in themselves influence the 
time of birth, if ova were not yet present in their 
oviducts. However, estimates using this criterion 
ideally depended upon finding individual snakes be- 
fore and after ovulation had occurred. Unfortunately, 
this rarely happened. Thus, although ovulation was 
considered in the results to occur in June and July, 
it is perhaps preferable to use the earlier time in 
calculating gestation length, since definitely no ova 
were detected in the oviducts of females prior to 
this month. Using only June as the time of ovula- 
tion in C. austriaca, gestation would vary from three 
to five months, with birth occurring in either late 
August, September or October. This revised estimate 
is still less than that suggested by SPELLERBERG and 
PHeLps (1977). It is, however, in accord with the 
gestation length of V. berus (also an ovo-viviparous 
species) in southern England (SmirH, 1969; PRESTT, 
1971). 

The phenomenon of a spring ovulation in snakes 
is not unusual (FrTcH, 1970; SHINE, 1977) since it 
ensures that females are gravid during a period of 
the year in which the incoming radiant energy and 
the ambient temperature are most likely to be con- 
ducive to embryonic development. Differences ob- 
served in the length of gestation between C. austriaca 
in different years probably relate to differences in 
the time of their spring emergence, ovulation and 
the weather during gestation. FITCH (1960) found 
that the length of gestation in Agistrodon contortrix 
was extended in cool, cloudy summers, and BLAN- 
CHARD and BLANCHARD (1940), Fox (1948) and 
ZEHR (1962) have shown that in Thamnophis sir- 
talis embryonic development is retarded by low 
temperatures. 


The dates of birth recorded in the present study 
were in general agreement with similar reports in 
the literature for the same species (SMITH, 1969; 
SPELLERBERG and PHELPS, 1977). In France, Ducuy 
(1961) notes that the majority of births occurred 
during late August and the first two weeks of Sept- 
ember. This is probably slightly earlier than in 
England, and since in France the activity season is 
generally longer (DuGuY, 1961), more time is avail- 
able for the females to feed prior to entering hiberna- 
tion. In this way, C. austriaca appears to be able 
to recoup sufficient energy researves in the autumn 
and the following spring to allow annual breeding. 


PRODUCTION OF YOUNG. 


The reason for the high number of still-births 
observed in the present study is unknown. It has 
not been recorded before for C. austriaca although 
a similar phenomenon has been observed by GRE- 
GoRY (1977) for Thamnophis sirtalis parietalis. 


In snake populations the age or body size of the 
female is the most obvious influence on the litter size 
(TURNER, 1978). C. austriaca appears to be no 
exception to this general finding, although the 
strength or nature of the relationship is difficult to 
discern. With the exception of one specimen (5/6 
9/10), larger females were found to produce larger 
numbers of ova (detected prior to birth) and larger 
litters. However, there is a wide size range in which 
there appears to be an almost constant relationship 
between the number of ova or young produced and 
the snout-vent length or weight of the female parent. 


DuGuy (1961) in France, and SPELLERBERG and 
PHELPS (1977) in England, have both commented 
on this relationship. DUGUY, using Rollinat’s data for 
fifty litters, concluded that fertility increases with 
the age of the female parent, although in a number 
of cases there was little variation in the number of 
young produced each year by the same individual. 


SPELLERBERG and PHELPS (1977) found that the 
number of embryos by females (this is distinct from 
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the number of young produced) increased with the 
age of the snake. However, the relationship on re- 
analysis is quite variable, and SPELLERBERG and 
PHELps (1977) findings resemble those of the 
present study. 


The sizes of the litters recorded at birth were 
quite low, although with one exception (5/6 9/10) 
they were within the overall range of two to 16 
young reported for C. austriaca in the literature 
(Ducuy, 1961; BRUNO, 1966; SMITH, 1969; ANDRÉN 
and NiLsoN, 1976, and ARNOLD and BURTON, 
1978). 


Overall the mean litter size of 3.9 snakes was 
considerably lower than the 10 snakes per litter 
reported by APPLEBY (1971) for the same species. 
Unfortunately, APPLEBY presents no data in support 
of this estimate, and there are no other published 
figures for mean litter size in English populations of 
C. austriaca with which a further comparison can 
be drawn. 


Using data presented in DuGuy (1961), the mean 
litter size for C. austriaca in central France may be 
calculated as 8.3 + 0.32 snakes (N = 50). The dif- 
ference between this figure and that found in the 
present study probably reflects geographical varia- 
tion (FrrcH, 1970). However, the data collected so 
far is inadequate to reliably test this hypothesis. 


Surprisingly, the smallest litter size in the present 
study was recorded from the largest snake (code 
clipped 5/6 9/10). This birth appeared to be ano- 
malous since the specimen weighed over 60 g and 
was in a healthy condition, suggesting a high fertility. 
From radiographic evidence and observations after 
birth, only four ova were present in the oviducts. 
The ova furthest from the cloaca was the one which 
had been fertilised. 


A number of possible explanations exist to ex- 
plain the low number of ova present in the oviducts. 
Firstly, assuming ovulation was normal, infertile ova 
may have been resorbed or expelled from the ovi- 
ducts. Both these occurrences have been noted in 
C. austriaca by Rollinat (Ducuy, 1961), and the 
latter occurrence in the present study. Secondly, it 


is possible that at ovulation, ova fell into the body 
cavity rather than entering the oviducts. Rollinat 
found that ova were frequently transferred from one 
ovary to the conta-lateral oviduct, and occasionally 
ova were found lodged in the peritonea. These 
‘ectopic embryos’ (sensu SHINE, 1977) would have 
been resorbed. Thirdly, only four ova may have been 
ovulated. SHINE (1977) found that in the ovaries of 
occasional specimens of Australian elapids, ovula- 
tion of one or two mature follicles had not occurred. 
Fourthly, the explanation could be a combination of 
any or all of the above hypotheses. In every instance, 
underlying the proposed explanation is the further 
hypothesis that the female received only enough 
spermatazoa (for whatever reason) to fertilise one 
ova. 


REPRODUCTION AND CONSERVATION. 


The phenomena of abnormalities in embryonic 
development, still birth and low litter size will all 
tend to reduce the number of young produced per 
year in populations of C. austriaca. This will be 
accentuated by the biennial or triennial reproductive 
cycle in this species in England. In consequence, 
the potential number of juvenile snakes available for 
recruitment to the breeding population will be low. 
The exact number of snakes reaching sexual maturity 
will depend upon the rate of juvenile mortality, and 
if this is particularly high there may be zero re- 
cruitment in unfavourable years. In such situations 
population declines may be prevented by a high 
adult survivorship. Thus it would not be unlikely 
for C. austriaca in England to exist in small, stable 
populations. 


Conservation measures for this species should 
therefore be primarily directed towards preventing 
any unnatural increases in either juvenile of adult 
mortality. In this respect, the most obvious measure 
is to strictly control the illicit removal of snakes 
from the habitat. 
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DYNAMIQUE DE LA REPRODUCTION 
DE LA LINOTTE MÉLODIEUSE (ACANTHIS CANNABINA) 
SUR UNE LANDE BRETONNE 


par MC. EYBERT 


Station Biologique de Paimpont 
35380 Plélan-le-Grand 


La Linotte mélodieuse (Acanthis cannabina), es- 
pèce extrêmement fréquente en Bretagne, se repro- 
duit régulièrement sur la lande. Selon le type de 
lande considéré, elle représente 16 à 38 % de l’avi- 
faune nicheuse (EYBERT, 1973). Il nous a donc 
paru intéressant d'étudier la dynamique d’une popu- 
lation de Linotte mélodieuse dans une lande 
moyenne pendant cinq saisons successives de repro- 
duction. Située dans la région de Paimpont (Bretagne 
intérieure), cette lande est essentiellement constituée 
d’ajoncs (Ulex europaeus) épars, de un mètre de 
hauteur en moyenne (fig. 1). Un observateur peut 
donc repérer avec certitude l'emplacement des nids, 
le comportement des oiseaux pendant la construc- 
tion des nids et pendant le nourrissage des jeunes, 
ainsi que les manifestations comportementales terri- 
toriales des individus cantonnés. 


La population de Linottes, qui se reproduit en 
Bretagne, quitte cette région aux environs du 10 
octobre (observation effectuée entre 1973 et 1977) 
pour hiverner dans le sud de l'Espagne ou dans le 
nord du Maroc (MAHEO, 1969). En Bretagne, selon 
les conditions météorologiques, les premières arri- 
vées sont enregistrées dès la fin du mois de mars. 
Elles s’échelonnent tout au long du mois d’avril. 
Cependant, un décalage dans le temps est noté entre 
les arrivées observées en Bretagne méridionale et 
celles décelées en Bretagne intérieure. Les premières 
Linottes arrivent sur la lande moyenne de Paimpont 


entre le 10 et le 15 avril. Cette période correspond 
à l'intensité maximale du passage au niveau des 
côtes méridionales bretonnes. Dès leur retour en 
Bretagne, les mâles se cantonnent dans le biotope 
qui leur paraît le plus favorable à l'édification des 
nids. En particulier, ils recherchent une zone ouverte, 
un site de nid convenable, des endroits surélevés 
qui servent de poste de chant ou de surveillance 
avant de regagner leurs nids, des zones trophiques 
proches de leur lieu de nidification (Tasr, 1970). 
Ces conditions se trouvent réalisées sur notre sec- 
teur d'étude. Il n’est donc pas étonnant que la 
densité de Linottes nicheuses y atteigne une valeur 
proche de celles (40 nids pour moins de 2 ha) enre- 
gistrées par NEWTON (1972). 

Le comportement grégaire de la Linotte observé 
pendant la période hivernale se maintient au cours 
de la saison de reproduction. Le mâle défend un 
territoire très restreint. Les groupes d'adultes exploi- 
tent ensemble les zones trophiques avoisinantes 
(champs et cultures) (GÉROUDET, 1957). 


I. — TECHNIQUE D'ÉTUDE 


Durant cinq saisons de reproduction (de 1973 à 
1977), les nids de Linottes ont été systématiquement 
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Fi. 1. — Carte de végétation de la parcelle étudiée. 


recherchés sur une lande moyenne de 17610 m°, 
quadrillée de repères distants les uns des autres de 
20 m. 


Deux saisons de nidification (1976 et 1977) ont 
présenté des particularités intéressantes qui ont per- 
mis de mettre en évidence l’impact de certains fac- 
teurs écologiques sur la dynamique de la population 
de Linottes. En effet, le printemps 1976 a été une 
période sèche comme en témoignent les diagrammes 
ombrothermiques de Gaussens (fig. 2), et a offert des 
conditions favorables à la nidification de la Linotte. 
Dans la région de Paimpont, cette sécheresse a favo- 
risé d'importants incendies de landes. Aussi, au 
printemps suivant (1977), par suite d’une diminu- 
tion considérable de sites habituels de nidification, 


la lande moyenne étudiée a été le refuge de nombreux 
couples de Linottes. En effet, la lande a accueilli 
21 couples en moyenne de Linottes pendant la sai- 
son de reproduction 1973, 1974 et 1975, 40 cou- 
ples au printemps 1976 et 69 couples au printemps 
19772 


Chaque nid répertorié est suivi au cours de la 
saison de reproduction : les nombres d’œufs puis de 
jeunes, les durées de couvaison et de nourrissage, la 
hauteur de la végétation proche des nids:et les dis- 
tances entre ces derniers sont également notés. 


II. — LA PONTE ET L'ÉLEVAGE DES JEUNES 


1) DATES DE PONTE. 


Pendant la saison de reproduction, la femelle 
pond un œuf par jour. Le début de l’incubation com- 
mence seulement après la ponte du dernier œuf. 
Ce résultat infirme les observations de WITHERBY 
(1958). Selon cet auteur, la femelle couve dès le 
début de la ponte. 


Afin de mettre en évidence l’évolution saisonnière 
de la reproduction, les dates de début de ponte ont 
été regroupées par périodes de 8 jours. Selon les 
années, ces dates varient légèrement en fonction des 
conditions atmosphériques. Sur l’ensemble des cinq 
saisons de reproduction, le nombre de pontes passe 
par deux maximum, l’un situé entre le 22 avril et 
le 8 mai, et l’autre entre le 1° et le 9 juin (fig. 3). 
Ces deux pics correspondent respectivement aux 
périodes préférentielles des débuts de la première et 
de la seconde ponte. Ainsi, pour les Linottes qui 
fréquentent la lande moyenne de Paimpont, la pre- 
mière ponte s’échelonne pendant une durée (du 15 
avril au 15 mai) nettement plus longue que celle de 
la seconde ponte (du 2 au 9 juin). Les pontes qui se 
produisent entre le 15 mai et le 25 mai doivent cor- 
respondre à des couvées de remplacement entrainées 
par l'abandon des nids. Il ne semble pas exister de 
troisième ponte et les nids trouvés en fin de saison 
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Pluvionité jo 


F16. 2. — Diagrammes ombrothermiques établis sur cinq péi 
de Paimpont. (En traits pleins : courbe de pluviosité; En ti 


des de 1973 à 1977, dans la région 
ourbe de température; En pointillés : 


périodes sèches; En hachures : périodes humides): 


Anb.de 


= mois 
am D ua an © À mer © 1 
Fu. 3. — Évolution saisonnière des débuts de ponte (établis sur 


cinq saisons de reproduction, de 1973 à 1977). 


paraissent être dus à des échecs antérieurs, comme le 
décrivent TaAsr (1970) en Finlande et NEWTON 
(1972) en Grande Bretagne. 


Nos résultats confirment les observations de STRO- 
KOV (1962), de FROCHOT et PETITOT (1964), de 
TasT (1970), de NEwTON (1972) et celles de HANDT- 
KE (1972). Cependant, si les premières pontes de la 
population de Linottes cantonnées en région de 
Paimpont se produisent 8 jours après celles de la 
population de Bretagne méridionale (MAHEO, 1969), 
elles s’effectuent 8 à 15 jours avant celles des popu- 
lations de Côte d’Or (FRoCHOT et PETITOT, 1964), 
d'Allemagne (HANDTKE, 1972), de Grande-Bretagne 
(NEWTON, 1972), ou de Finlande (TAsT, 1970), et 
trois semaines avant celles de la région de Moscou 
(Srrokov, 1962). La date de la première ponte varie 
donc en fonction de la latitude. Ces variations sou- 
lignent les possibilités adaptatives de la linotte aux 
conditions trophiques optimales des régions dans 
lesquelles elle niche. 


2) NOMBRE D'ŒUFS PAR PONTE. 


Au cours des cinq saisons de reproduction (de 
1973 à 1977), 146 observations de pontes complètes 
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ont été réalisées. Seul, le nombre d'œufs par ponte 
durant la saison de reproduction 1974 est signifi- 
cativement différent (Tabl. 1) du nombre d'œufs 


TABLEAU 1 
Evolution annuelle de la taille des pontes: moyennes 
et limites de l'intervalle de confiance au risque de 5 % 
calculées sur l'ensemble des couvées (n étant le nombre 
d'observations). 


Nombre d'oeufs/ponte | Limites de l'intervalle de 
confiance (au risque de 5%) 

2978 4,24 4,00 - 4,47 

nez 

de 4,05 3,71 - 4,39 

n=19 

BE 2,59 4,27 - 4,90 

ne 

ED 2,49 4,30 - 4,67 

n= 37 

En, 4,38 4,22 - 4,55 

n=5 


par ponte des périodes de reproduction des années 
suivantes (1975, 1976, 1977). La valeur moyenne 
du nombre d'œufs par ponte calculée sur l’ensemble 
des données est égale à 4,39 + 0,08. 


Cette valeur est égale à 4,63 pour les Linottes 
cantonnées en Côte d'Or (FROCHOT et PETITOT, 
1964), à 4,8 pour celles résidant en Grande-Breta- 
gne (NEWTON, 1972) et à 4,92 pour la population 
de l'Allemagne (HANDTKE, 1972). Il existe donc un 
gradient croissant du nombre moyen d'œufs par pon- 
te depuis la Bretagne intérieure jusqu’au Nord-Est 
de l’Europe. 


Ce phénomène général (Loi de Hesse) est en 
liaison avec la dynamique de l'espèce : les linottes 
plus nordiques, qui subissent des conditions météo- 
rologiques plus rigoureuses susceptibles d’entrainer 
la disparition de nombreux individus et spécialement 
au cours de la migration compensent cette perte par 
une fécondité accrue (LACK, 1968; Dorsr, 1971). 


Dans la lande moyenne de Paimpont, au cours 
des cinq années de reproduction étudiées, le nombre 
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d'œufs par ponte, en seconde couvée, est supérieur. 
à celui de la première couvée (Tabl. 2). Cependant, 
seules sont significatives les différences enregistrées 
entre le nombre d’œufs par ponte de la première et 
de la seconde couvée durant la saison 1977. 


Toutefois, en additionnant les données recueillies 
entre 1973 et 1977, la taille de la ponte, au cours 
de la seconde couvée, augmente de manière signifi- 
cative, au risque de 1 %. 


Nos résultats confirment les observations de FRo- 
CHOT et PETITOT (1964) effectuées en Côte d’Or, 
celles de HANDTKE (1972) en Allemagne et celles 
de NEWTON (1972) en Grande Bretagne. Dans ces 
régions, la ponte la plus précoce est toujours numé- 
riquement la plus faible. Ces faits sont en relation 
avec l'augmentation de la longueur du jour qui per- 
met une augmentation de l'ovulation et des possi- 
bilités accrues de nourrissage du point de vue quali- 
tatif et quantitatif. 


TABLEAU 2 
Evolution saisonnière du nombre moyen d'œufs par 
ponte en 1° et en 2° couvée (intervalle de confiance 
calculé au risque de 5 %), n étant le nombre. 
d'observations. 


Première couvée Deuxième couvée 
n | Nbe d'oeufs/ponte | n | be d'oufs/ponte 
| 1973 11] 4,090 À 0,359 10 | 4,400 * 0,363 
| 1974 14 | 4,000 À 0,381 5 | 4,200 1,359 
| 19 ni | 4,454 + 0,454 6| asstosa 
| 1976 19 | 4,315 * 0,317 18 | 4,666 + 0,20 
1977 34 | 4,323 Ÿ 0,180 16 | | 4,687 Ÿ 0,254 
Total 89 | 4,258 À 0,102 55 | 4,6 * 0,137 
| 


3) TAILLE DES ŒUFS. 


La taille des œufs a été calculée sur un effectif 
de 54 œufs. La longueur moyenne est égale à 17,15 
mm + 0,27; la largeur moyenne à 12,78 mm + 
1,37. Que les œufs soient embryonnés ou qu'ils soient 
clairs, leurs mensurations sont tout à fait compara- 
bles. De même, ces mensurations sont sensiblement 
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équivalentes à celles (18 mm X 13 mm) trouvées 
par GÉROUDET (1957) et celles (18,04 mm X 13,31 
mm) établies par WITHERBY (1958). 


4) DURÉE D’INCUBATION ET DU SÉJOUR AU NID DES 
JEUNES. 


Pour les nids trouvés sur la lande moyenne de 
Paimpont, la durée d’incubation et celle d'élevage des 
jeunes ont pu être établies. Le tableau 3 résume ces 
données. 


Pour les Linottes de la lande moyenne de Paim- 
pont et pendant les cinq saisons de reproduction, 
la durée d’incubation (12 à 13 jours) est comparable 
à celles établies par GÉROUDET (1957) (12 à 13 
jours), par WiTHERBy (1958) (11 à 12 jours), ou 
par HANDTKE (1972) (11,5 jours). Par contre, elle 
est nettement inférieure à la durée d’incubation (14 à 
18 jours) déterminée par STRoKOV (1962), pour la 
population de linottes cantonnées dans la région de 


Moscou. 


En ce qui concerne l'élevage des jeunes, les linottes 
mélodieuses qui se reproduisent en Bretagne inté- 
rieure semblent consacrer un temps sensiblement plus 
long au nourrissage de leurs jeunes au nid que les 
temps rapportés par GÉROUDET (12 à 14 jours) et 
par WITHERBY (11 à 12 jours). 


Dans la lande moyenne de Paimpont, les durées 
d’incubation et celles d’élevage des jeunes pendant 


TABLEAU 3 
Durée d'incubation et du séjour au nid des jeunes de 
Linotte (en jours) avec l'intervalle de confiance corres- 
pondant (au risque de 5 %). 


burée d'incubation | Durée de séjour au nid des 
jeunes 
f | 
nids de 2 ë 
première 23,3 4 0,6 1,8 + 0,6 
tone 
nids de - - 
seconde 11405 13,3 À 0,9 
| ete 
Totalité 12,84 04 1,540,7 
| es rds 


la première couvée et pendant la seconde ont été 
comparées. Elles sont significativement (au risque 
de 1 %) plus courtes en fin de saison. 

Ces faits sont en relation avec la température 
extérieure et la durée de l’éclairement qui, en aug- 
mentant au cours de la période de reproduction, 
permettent, en fin de saison de nidification, une 
vitesse d’incubation des œufs plus rapide et une 
alimentation des jeunes plus abondante. 


IT. — DYNAMIQUE DE LA REPRODUCTION 


1) NOMBRE DE JEUNES A L'ENVOL. 


Au cours des cinq saisons de reproduction, 642 
œufs ont été trouvés sur la lande moyenne. 307 
jeunes volants en sont issus. Le tableau 4 résume 
les données. 


TABLEAU 4 
Evolution annuelle des taux de réussite des première et 
seconde couvées sur l'ensemble de la saison de repro- 
duction et sur la moyenne de 5 années. 


be d'oeufs |hbe de jeunes | Pourcentage | Pourcentage | Pourcantage 
ondus— [volants | de réussite| de réussite | de réussite 
1 coue | 2° couvee | Eotai 
ir æ #3 0 | 704 | 52 
{197 77 32 39,3 47,6 41,6 
1975 7 4 so | 759 | 
1% | 1 50 56 | 420 | 529 
27 | 23 102 ms | ss | 
otat | 62 307 3 | su | 46 


Pour l’ensemble des cinq saisons de reproduction, 
le taux de réussite moyen calculé est de 47,8 %. 
Les variations annuelles de ce taux, non significa- 
tives, oscillent entre 40 et 50 %. 


Il ne semble pas exister de rapport entre le nombre 
moyen d'œufs par ponte et le taux de réussite de la 
couvée malgré la concordance de ces deux valeurs 
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au printemps 1974. Les chances de réussite des cou- 
vées sont tributaires des conditions météorologiques 
et, en particulier, du nombre de jours de pluie durant 
la saison de reproduction. En effet, il existe une 
corrélation nette (r = — 1) entre le taux de réussite 
global des couvées et le nombre total de jours de 
pluie déterminé entre le mois de mai et le mois de 
juillet (un jour de pluie étant, selon les normes de 
la météorologie, un jour où il tombe plus de 0,1 mm 
d’eau) (Tabl. 5) (1). 


TABLEAU 5 
Nombre de jours de pluie et d'heures d'ensoleillement 
entre les mois de mai et de juillet au cours de l'année 
1973 à l'année 1977. 


Années Nbe de jours Nbe d'heures 
de pluie d'ensoleillement 
1973 39 667 
1974 53 724 
1975 33 789 
1976 26 883 
1977 45 565 


En revanche, aucune relation directe n’existe entre 
la quantité d’eau totale tombée entre les mois de mai 
et de juillet et le nombre de jeunes à l’envol. 


Parallèlement, il existe une corrélation positive 
(non significative cependant) entre le nombre d’heu- 
res d’ensoleillement et le taux de réussite des nichées 
(ig. 4). 

Le pourcentage de réussite est toujours plus faible 
en première couvée qu’en seconde, excepté pour la 
saison de nidification 1976. 


Il existe un équilibre entre le taux de réussite de 
la première et celui de la seconde couvée comme en 
témoignent les variations faibles du taux global de 
réussite. En effet, nous avons une corrélation néga- 


(1) Etant donné le nombre faible de valeurs, nous avons 
préféré calculer le coefficient de corrélation de Spearman, 
calcul qui permet d'établir une corrélation entre deux variables 
sans rien exiger des lois de probabilité des variables considérées. 


Nb. houres _ensoieiltement 


Taux mo sec0 
ré 


%| 


F z TT Lu WE Jours de pluie 


Fic. 4. — Taux de réussite global des couvées en fonction 

du nombre de jours de pluie (données empiriques et droite de 

régression en trait continu), et, en fonction du nombre d'heures 

d'ensoleillement (données empiriques et droite de régression en 
traits discontinus). 


tive significative (r — — 0,9) entre le taux de réus- 
site d’une couvée et celui de la suivante. 

Ces résultats mettent en évidence une régulation 
dans la population. Comme pour la taille des pontes, 
un ajustement se réalise entre la nourriture disponible 
et la réussite des couvées (LACK, 1968) : les jeunes 
oisillons sont nourris exclusivement de petites grai- 
nes. La quantité de graines disponibles augmente 
lors de la seconde couvée. En effet, le printemps 
1976 a été particulièrement sec et chaud et les grai- 
nes des plantes prairiales sont arrivées à maturité 
plus tôt dans la saison. Aussi, la première couvée a 
particulièrement réussi puisqu'elle est 20 à 30% 
supérieure à ce qu’elle est habituellement. Par contre, 
la seconde couvée a subi un échec relatif. 


Le rapport du nombre de jeunes volants sur le 
nombre d’adultes reproducteurs évolue de la façon 
suivante : 

1973 
0,86 


1974 1975 
0,80 1,11 


1976 
1,12 


1977 
0,74 


La valeur la plus faible de ce rapport en 1977 montre 
que le taux de croissance de la population à la sortie 
du nid dépend de la densité des couples nicheurs : 
l'augmentation très forte du nombre de couples 
reproducteurs au cours de la saison 1977, a entrai- 
né une diminution notable de ce taux. 
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2) PRÉDATION. 


Difficile à appréhender au niveau des adultes, la 
prédation constitue le principal facteur de mortalité 
au nid (NICE, 1957), où elle s’exerce à la fois sur 
les œufs et sur les jeunes. 

Comme toutes les espèces construisant un nid 
dans la végétation, la Linotte subit une prédation 
plus importante que les espèces qui utilisent les cavi- 
tés pour leurs nids (LACK, 1966; Dorsr, 1971). 


a) Au niveau des œufs. 


Deux types de prédation doivent être distingués, 
l'un qui entraine une perte réelle au niveau des jeu- 
nes, l’autre qui s'exerce aux dépens des œufs clairs 
ou d'œufs abandonnés. Cette dernière n'intervient 
pas directement dans le taux de réussite; nous ne la 
constatons qu'après l’éclosion des jeunes. Elle ne 
peut être réellement estimée. 

La dernière colonne du tableau 6 donne le pour- 
centage global d'œufs prédatés qui rend compte du 
prélèvement effectué par les prédateurs de la zone 
considérée. 

D'après la forme des débris de coquilles (NEWTON, 
1972), nous avons distingué la prédation des œufs 
due aux rongeurs, celle faite par les petits mus dés 
et celle entrainée par les oiseaux : les rongeurs sont 


TABLEAU 6 
Nombre d'œufs prédatés (exprimé en pourcentage) en 
1°, en 2° couvée et sur l'ensemble de la saison de 
reproduction. Taux global de prédation d'œufs (œufs 
clairs compris). 


Nombre d'oeufs prédatés Nombre total Prédation totale 

Années (en pourcentage) d'oeufs prédatés | d'oeufs (y com- 
cos | 2eme ge Poirentise) | épris les eeuft 

1973 25 29,5 27,4 27,4 
4 | - : 0 se 
1% | w2 ve 2 167 
we | 45 24 m 47 
um | 61 ns ei 0.7 


responsables de 7,7 % de la prédation des œufs, les 
oiseaux (corneille, pie, et surtout geai) de 80,8 %, 
les petits mustélidés de 11,5 %. 


La prédation subie au niveau des œufs varie selon 
les années; par exemple, elle est très importante pour 
les 2 couvées de l’année 1973 (25 et 29,5 %) et 
d'une manière générale elle est relativement plus 
forte en seconde couvée qu’en première. 


b) Au niveau des jeunes. 


Pour les linottes de la lande moyenne de Paim- 
pont, la prédation au niveau des jeunes est plus forte 
que celle enregistrée au niveau des œufs (Tabl. 7). 


Pour les jeunes, la prédation est très marquée en 
première couvée. Elle est faible ou elle s’annule en 
seconde nichée. Cependant, en 1976, exceptionnelle- 
ment, la prédation qui s'exerce sur les jeunes de 
seconde couvée est plus forte que celle de première 
nichée, Cette prédation apparait comme un facteur 
de régulation de la population fort abondante de 
jeunes nés en début de saison. En effet, c’est la 
seule année où le pourcentage de jeunes à l’envol 
est plus élevé en première couvée qu’en seconde. 


TABLEAU 7 


Nombre d'oisillons prédatés (en pourcentage) en 1° et 
2" couvée et estimation (en %) de la prédation totale 


Nombre de jeunes prédatés 
{en pourcentage) 


Nombre total de 
jeunes prédatés 


1° couvée en pourcentage) 
1973 12,5 - 5,9 
1974 44,6 - 32,8 
1975 36,7 - 23,1 
1976 24,4 32,9 28,8 
1977 26,5 6,9 19,3 


c) Prédation totale. 


Nous avons recherché s’il existait un équilibre 
«tre la prédation du nombre d’œufs et de celle des 
jeunes (Tabl. 8). 


Globalement, la prédation annuelle qui s'exerce 
au détriment des œufs et des jeunes varie dans de 
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TABLEAU 8 


Variations annuelles de la prédation (exprimée en pourcentage) en 1° et 2° couvée, 
et sur l'ensemble des deux couvées. Le taux de prédation moyen calculé sur les 
5 saions de reproduction est indiqué dans la dernière colonne 


Années 1973 1974 1975 1976 1977 | Ensemble 
des 

Couvée 191 lies 1 | 2 go | 2e| je | 2 1e | 20 [saisons 

tt 57,5| 29,5 | 44,6 | 0 |46,9 |17,2| 29,3 | 36,4 | 32,6 | 18,6 


Taux global 


de prédation| “28 “ae 


35,9 32,9 27,5 32,5 


faibles proportions; sur l'ensemble des cinq saisons 
de reproduction, 32,5 % des œufs ont été prédatés 
avant ou après éclosion. Les saisons de nidification 
1973 et 1977 marquent respectivement les taux 
maximum et minimum de prédation. 


Il existe une corrélation négative significative (au 
risque de 5 %) entre la prédation des œufs et celle 
des jeunes au cours d’une même saison de reproduc- 
tion (coefficient de corrélation Spearman : — 0,9). 
Les années de forte prédation des œufs correspon- 
dent aux saisons de faible prédation sur les jeunes 
au nid. Une certaine régulation dans les niveaux de 
prédation s'établit donc au cours de la saison de 
reproduction. 


Dans cette étude, il n’apparait aucune corrélation 
directe entre le taux global de prédation et celui de 
réussite. 


Par contre, il est intéressant de voir si le taux de 
réussite de la première couvée influence le pour- 
centage global de prédation (prédation sur les œufs 
et sur les jeunes) de la seconde, ou si, inversement, 
le taux de prédation de la première nichée modifie 
le taux d’envol de la seconde (fig. 5). Le coefficient 
de corrélation (Spearman) ainsi calculé est égal à 
+0,79, 


Cette valeur significative, au risque de 1 %, rend 
compte de l'équilibre qui existe entre les populations 
prédateurs-proies : à une première couvée bien réus- 
sie, correspond une seconde fortement prédatée; 
corrélativement, une première couvée peu productive 
en jeunes entraîne une suivante faiblement prédatée. 


La densité des proies, en l'occurrence les jeunes oi- 
seaux non volants sortis du nid influence donc direc- 
tement la pression de prédation qui s'exerce sans 
doute à leurs dépens et, par retour, sur les nids 
situés dans la végétation proche. 


Ce phénomène est donc un mécanisme régulateur 
des densités de la population de Linottes. La pré- 
dation fait partie intégrante d’un système qui modu- 
le, entre autres, les variations saisonnières des taux 
de mortalité ou de natalité et qui ajuste le taux de 


mortalité d’une population à son taux de natalité 
(LaAcK, 1954). 


3) LES ABANDONS. 


La linotte peut abandonner les nids qu’elle cons- 
truit. L’abandon se produit soit avant soit après la 


do 7e 30 %o 30 d 5 de Yo taux de réussite d'une couvée 


F6. 5 Droite de régression (données empiriques figurees) 
établies entre le taux de réussite d'une couvée et le taux de 
prédation de l'autre. 
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ponte. La prédation d'œufs, le dérangement autour 
du nid sont des facteurs susceptibles de provoquer 
l'abandon du nid. 


a) Nids abandonnés avant la ponte. 


Les pourcentages de nids délaissés en seconde 
couvée sont nuls au cours des 5 années étudiées. 
Seul un nid en 1975 a été abandonné et représente 
à lui seul 14,2 % des nids de seconde couvée, et 
1,6 % de la totalité des nids de seconde couvée sur 
l'ensemble des 5 saisons de reproduction (Tabl. 9). 


TABLEAU 9 
Evolution annuelle du nombre de nids abandonnés 
(exprimé en pourcentage) à chaque couvée et sur l'en- 
semble de la saison de reproduction entre 1973 et 1977 


1973 1974 1975 1976 1977 


1° couvée 20 e = 5 15 


2° couvée - - 1,2 | - - 


Ensemble des 


ee 12 - COS IN 


Les abandons observés au cours de la première et 
de la dernière saison de nidification sont nombreux. 
Ils seraient dus pour l’une, en 1973, à un trop grand 
dérangement, pour l’autre, à une augmentation de 
la densité de la population de Linottes nicheuses qui 
entraine chez les couples des perturbations compor- 
tementales. 


b) Nids abandonnés après la ponte. 


Le nombre de pontes abandonnées ne varie pas 
parallèlement au nombre de nids délaissés (Tabl. 10). 


Alors que le dérangement dû aux observateurs 
provoque facilement un abandon du nid avant la 
ponte, il intervient moins dès que le premier œuf 
est pondu. Les œufs abandonnés représentent un 
faible pourcentage du nombre total d'œufs. 


TABLEAU 10 
Evolution annuelle du nombre de pontes abandonnées 
(exprimé en pourcentage) à chaque couvée et sur l'en- 
semble de la saison de reproduction entre 1973 et 1977. 


1973 | 1974 | 1975 | 1976 | 1977 


1° couvée 10 = = ñ 11,6 
2° couvée =. 14,3 = 9,1 18,6 
Ensemble 4,8 3,9 4 4,7 14,2 
ldes couvées 


La corrélation établie entre le nombre total de 
nids et la fréquence des abandons (avant ou après 
la ponte) (Tabl. 11) est significativement positive 
(coefficient de corrélation de Spearman: 0,71). 


Ainsi, les conditions très particulières (après les 
incendies de 1976) qui ont régné lors du printemps 
1977 ont entrainé, comme nous l’avons vu, une aug- 
mentation de densité de la population nicheuse 
telle que les Linottes adultes ont manifesté un com- 
portement territorial pendant un temps relativement 
plus long que les saisons précédentes. Elles ont été 
gênées dans leur reproduction puisque le taux d’aban- 
don de nids ou de couvaison d'œufs est beaucoup plus 
élevé que celui des autres saisons de reproduction. 
Ce même phénomène a été observé par RIBAUT 
(1964) pour des populations de Merle noir qui occu- 
paient des milieux artificiels, à des densités trop 
élevées. 


4) STÉRILITÉ DES ŒUFS. 


Le nombre d'œufs clairs est difficile à évaluer 
avec précision comme nous en avons déjà fait la 
remarque, leur nombre est certainement sous-estimé. 


L'analyse de l’évolution saisonnière et annuelle 
du nombre d'œufs pondus et d'œufs clairs durant 
les 5 saisons de reproduction (Tab. 12) indique qu’il 
existe une relation positive entre le nombre d'œufs 
pondus et le nombre d’œufs clairs. En effet, le coef- 
ficient de Spearman a une valeur égale à + 0,58. 
Cette augmentation significative (au risque de 5 %) 
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TABLEAU 11 


Evolution saisonnière et annuelle du nombre de nids de Linotte et de la fréquence 
des abandons 


1° couvée 


2° couvée 


1973 1974 1975 1976 


1977 1973 1974 1975 1976 | 1977 


Nombre de 15 14 1 20 39 10 6 7 20 | 21 
nids 
Nombre de 
nids 4 0 1 il 10 0 1 1 3 5 
abandonnés 


du nombre d’œufs clairs aux saisons de forte densité 
de reproducteurs peut être interprétée comme un 
facteur de régulation de la population de Linottes. 


TABLEAU 12 


Evolution saisonnière et annuelle du nombre d'œufs 
pondus, et d'œufs clairs (exprimé en pourcentage) 


1973 [1974 [nos |1o76 1977 
Nonbre d'oeufs 

UE 40 |56 |4 |s2 |1w 
Nombre d'oeufs enle el lt fu Lt 

clatrs couvée 
Pourcentage 2,5 | 89 [163 | 61 | 129 
Nombre d'oeufs 

Es # a |2 ‘es | 

Seconde 

Nonbre d'oeufs 

clairs a RL PAPE FE 
Pourcentage - [us] se] 34 as 


IV. — RÉPARTITION DES NIDS 
SUR LA LANDE 


La distribution des nids sur la lande a été étudiée 
par la méthode de CLARK et EVANS (1954) : sur une 
surface échantillon délimitée par un cercle de 68 
mètres de rayon, centré sur l'emplacement où niche 
le maximum do’iseaux, nous avons compté, pour 
chaque saison, le nombre de nids (en excluant les 
nids dont le plus proche voisin est à l’extérieur du 
cercle) et calculé la distance de chaque nid au nid 
le plus proche. La moyenne de ces longueurs est 


ensuite comparée à la distance théorique qui existe 
lors d’une distribution spatiale au hasard. Les résul- 
tats sont reportés dans le tableau 13. 


TABLEAU 13 
Comparaison de la distance moyenne d'un nid par 
rapport à son plus proche voisin à la distance théorique 
correspondant à une distribution au hasard, au cours 
de cinq périodes de reproduction consécutives 
(1973 à 1977). 


Nombre nids | Distance moyenne | Distance moyenne 
dans observée (en théorique (en mètres) 
échantiTion mètres) 

1973 12 v,n 11,62 < 17,39 < 23,16 
1974 u 15,68 11,79 < 18,16 < 24,53 
1975 9 20,78 15,99 < 20,08 < 24,17 
1976 35 17,81 8,43 < 10,19 < 11,95 
1977 4 13,51 7:35 < 8,61 < 9,87 


Au cours des trois premières saisons de nidifica- 
tion, les valeurs observées de la distance moyenne 
d’un nid par rapport à son plus proche voisin sont 
comprises dans les limites des valeurs théoriques 
correspondantes (tabl. 13). Les couples de Linotte 
se sont donc répartis au hasard sur la lande. Ce type 
de distribution se rencontre fréquemment lorsque la 
densité de population est faible et lorsque le milieu 
est relativement homogène. 


Par contre, au printemps 1976 et 1977, les dis- 
tances mesurées sont significativement supérieures 
à celles obtenues lors d’une distribution au hasard. 
Ces résultats montrent que la population nicheuse 
se distribue sur la lande d’une manière uniforme. 
couples et par suite, la compétition intense entre ces 
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Lors des deux dernières saisons de reproduction 
(1976 et 1977), l'augmentation de la densité des 
couples (DAJ0Z, 1971) a eu pour effet de régulariser 
la distribution des nids. Les couples se sont rap- 
prochés les uns des autres tout en respectant un 
écartement minimum. 


Les variations de la distance moyenne, calculées 
annuellement sur la totalité des nids, au cours 
des 2 périodes de reproduction sont consignées dans 
le tableau 14. 


TABLEAU 14 


Variations de la distance moyenne entre chaque nid et 
son voisin le plus proche sur l'ensemble de la saison de 
reproduction et au cours des deux couvées 
{intervalle de confiance au risque de 5 %). 


Distance moyenne (en mètres) 
Années Au cours des Au cours de Ta Au cours de la 
deux couvées. première seconde. 

1973 18,43 À 5,08 18,65 À 7,41 - 

1974 17,7 5,4 19,42 À 6,90 - 

1975 23,12 *5,3 25,5 À 9,37 20,07 À 6,71 
1976 18,76 À 3,1 16,99 À 4,26 20,77 À 5,08 
197 14,33 À 1,82 13,55 À 1,8 15,98 À 4,50 


On peut admettre que les distances moyennes 
entre chaque nid et son voisin le plus proche se dis- 
tribuent normalement (par suite de l'effet normalisant 
des moyennes calculées sur de grands échantillons). 
Ces valeurs peuvent donc être comparées par le 
test t. 


Les variations enregistrées entre la distance moyen- 
ne séparant chaque nid de son plus proche voisin 
mesurée au cours de la saison 1977 et celles obte- 
nues les deux saisons précédentes (1975 et 1976) 
sont significativement différentes. 


La comparaison des distances mesurées en 1° 
couvée apporte un élément nouveau: en effet, les 
distances moyennes mesurées au cours de la première 
couvée en 1976 et en 1977 sont significativement 
plus petites que celles calculées en 1975 pour la 
première année, et en 1973, 1974 et 1975 pour la 


seconde. Si les moyennes des distances mesurées en- 
tre chaque nid et son plus proche voisin au cours 
des premières couvées de 1976 et 1977 sont com- 
parables (test t), le rapport de leur variance, par 
contre, est significatif au risque de 5 % (test F). 
En 1977, l’augmentation brutale de la densité de la 
population modifie donc la distribution des distances 
moyennes de chaque nid à son plus proche voisin, 
en rapprochant ses limites extrêmes (variance la 
plus petite 29,94) sans changer sa moyenne. On 
peut donc admettre que la valeur (13,55 m) de la 
distance moyenne d’un nid par rapport à son plus 
proche voisin atteinte au début de la saison de nidi- 
fication 1977 est Ja plus petite limite admise par les 
couples de Linottes qui défendent leur territoire. 


V. — SITUATION DU NID 


1) HAUTEURS DU NID ET DU BUISSON CORRESPONDANT 


Nous avons systématiquement mesuré par rapport 
au sol les hauteurs de 158 nids et celles des buissons 
qui les supportent. Toutes ces données ont été re- 
groupées pour les cinq saisons de nidification, pé- 
riode au cours de laquelle, la physionomie végétale 
de la lande moyenne a peu évolué. 


a) Hauteur du nid. 


La distribution des effectifs (158) regroupés par 
classe de hauteur s’ajuste à une loi normale: N 
(38,4 cm; 13,1 cm). 


Pour l’ensemble des nids, la hauteur privilégiée 
de construction est donc égale à 38,4 + 2,1 cm avec 
un écart-type de 13,1 + 1,4 cm. Dans 95 % des 
cas, les nids sont construits dans un intervalle de 
hauteur compris entre 7,3 et 69,5 cm avec une hau- 
teur moyenne privilégiée comprise entre 36,3 et 
40,5 cm. 
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b) Hauteur du buisson support. 


Nous avons mesuré la hauteur des buissons abri- 
tant un nid. La distribution des effectifs peut être 
ajustée à une loi normale (au risque de 5%): 
N (77,2 cm; 19,1 cm). 

La hauteur moyenne des buissons où sont cons- 
truits les nids est donc égale à 77,2 + 3,0 cm en 
moyenne avec un écart-type de 19,1 + 1,1 cm. Dans 
95 % des cas, les nids de l’ensemble de la popu- 
lation sont donc construits dans des buissons d’ajoncs 
ayant 33,8 cm à 120,6 cm de hauteur avec une hau- 
teur privilégiée comprise entre 74,2 et 80,2 cm. 


c) Evolution de la hauteur du nid et de son support 
au cours de la station de reproduction. 


Les hauteurs moyennes des nids de la 1" couvée 
ne sont pas significativement différentes de celles des 
nids de la 2° couvée. Il en est de même des hauteurs 
moyennes des nids réussis ou prédatés. Le choix de 
la hauteur du nid ou du buisson ne varie donc pas 
entre la 1' et la 2° couvée. Il n’influence pas la 
réussite ou la prédation. 


2) RELATIONS ENTRE LA HAUTEUR DU NID ET CELLE 
DE SON SUPPORT. 


Le calcul des coefficients de corrélation linéaire 
entre la hauteur du nid et celle de son support teste 
l'indépendance du choix de ces deux facteurs par la 
Linotte. Les coefficients sont calculés annuellement 
en tenant compte d’une part, de la totalité des nids 
et en séparant d'autre part, ceux de la première et 
de la seconde couvée, les couvées réussies et celles 
prédatées. 


a) Totalité des nids. 


Au cours des cinq saisons de reproduction, les 
valeurs des coefficients de corrélation établies entre 


TABLEAU 15 
Valeurs des coefficients de corrélation établis entre la 
hauteur du nid et celle du buisson support durant cinq 
saisons de reproduction successives. 


1973 1974 1975 1976 1977 


0,65 0,66 0,66 0,64 0,74 


la hauteur du nid et celle du buisson qui l’abrite 
sont consignées dans le tableau suivant (tabl. 15). 


Ces valeurs voisines de 0,7 montrent qu'il existe, 
chaque année, une corrélation linéaire positive entre 
les hauteurs de nids et celles des buissons qui les 
supportent. La Linotte adapte done, dans les limites 
possibles, la hauteur du nid à celle du buisson 
choisi. 


b) Nids de première et de seconde couvée. 


Si on compare les coefficients de corrélation 
établis entre les hauteurs des nids et des buissons 
correspondants en première et en seconde couvée au 
cours -des 5 saisons de nidification, on constate que 
la situation du nid semble plus adaptée au buisson 
support en première qu’en seconde nichée (tab. 16). 
Ces observations corroborent celles de GEROUDET 
(1957). Selon cet auteur, en début de saison, la 
Linotte construit mieux son nid et le cache davantage 
dans l'épaisseur de la végétation. 


Par contre, en 1977, la position du nid s’ajuste 
mieux à la hauteur du buisson support en seconde 


TABLEAU 16 
Valeurs des coefficients de corrélation établis entre la 
hauteur du nid et celle du buisson support pour les nids 
de 1° et de 2° couvée durant cinq saisons de repro- 
duction successives. 


1973 1974 1975 1976 | 197 
nids de 
née MO: 0,67 0,78 0,73 | 0,59 
nids de 
Dreouvée | 036 0,38 0,23 0,50 | 0,83 


REPRODUCTION DE LA LINOTTE MÉLODIEUSE 555 


couvée qu’en première. En 1977, comme nous 
lavons signalé précédemment, la densité des couples 
de Linotte a condidérablement augmenté. Par suite 
de la raréfaction des sites favorables de nidification, 
les Linottes ont adopté plus communément en pre- 
mière couvée, des sites occupés exceptionnellement 
les années précédentes, tels que les ajoncs en repous- 
se ou les ajoncs morts. 


La Linotte adapte donc la situation de son nid à 
celle du buisson choisi essentiellement en début de 
saison et tant que la densité de population n’atteint 
pas un seuil limite, 


c) Réussite et prédation des nids. 


Nous avons comparé chaque année les valeurs des 
coefficients de corrélation établies entre les hauteurs 
des nids et celles des buissons supports pour les nids 
qui ont fourni des jeunes à l’envol et pour ceux qui 
ont subi une prédation au niveau des œufs ou au 
niveau des jeunes (tabl. 17). 


TABLEAU 17 


Valeurs des coefficients de corrélation établis entre la 

hauteur du nid et celle du buisson support pour les nids 

réussis et prédatés durant cinq saisons de reproduction 
successives. 


1973 1974 1975 1976 | 197 
nids réussis | 0,85 0,8 0,78 0,74 | 0,83 
nids prédatés | 0,53 0,67 0,43 0,68 | 0,63 


Chaque année, la valeur du coefficient de corréla- 
tion (sensiblement égal à 0,8) déterminée pour les 
nids réussis est toujours supérieure à celle du coef- 
ficient de corrélation (sensiblement égal à 0,6) cal- 
lulée pour les nids prédatés. La réussite d’une cou- 
vée dépend donc d’une adaptation judicieuse de la 
hauteur du nid à celle du buisson choisi; à l’inverse, 
la prédation se produit essentiellement quand la 
construction du nid ne tient aucun compte de la hau- 
teur du buisson et donc de l'épaisseur maximum de 
végétation. 


L’utilisation de cette arme contre la prédation 
évolue en fait au cours de la saison. Les coefficients 
de corrélation établis entre la hauteur d’un nid et 
celle du buisson support pour les nids réussis et pré- 
datés respectivement répartis en 1" et 2° couvée 
sont consignés dans le tableau suivant (tab. 18). 
Pour l’ensemble des 5 saisons de reproduction (de 
1973 à 1977), nous avons observé en 1" couvée 40 
nids réussis et 34 prédatés et en 2° couvée 31 nids 
réussis et 15 prédatés. 


TABLEAU 18 


Valeurs des coefficients de corrélation établies entre la 
hauteur du nid et celle du buisson support pour les nids 
réussis et prédatés de 1° et de 2" couvée. 


1° couvée 2° couvée 
coef. coef. 

nids réussis 0,73 0,78 
nids prédatés 0,44 0,71 


La supériorité observée en 1"° couvée et non en 
seconde de la valeur du coefficient de corrélation 
déterminée pour les nids réussis prouve que l’adapta- 
tion de la hauteur de la construction au buisson 
support est une forme de lutte contre la prédation 
particulièrement efficace en début de saison. Cette 
arme est abandonnée par la suite puisqu'elle ne sem- 
ble plus répondre aux conditions nouvelles de l’en- 
vironnement (modification de la densité des préda- 
teurs, transformation de la physionomie végétale 
avec l'apparition des jeunes pousses d’ajoncs). 


La figure 6 met en évidence la stratégie adoptée 
par la Linotte pour lutter contre la prédation en 
première couvée: les nids susceptibles de réussir 
sont placés à mi-hauteur de la touffe et ceux situés 
en dehors de ces limites subissent préférentiellement 
une prédation. 


Un choix judicieux de l'implantation des nids en 
début de saison est donc un moyen d'amélioration 
du taux de natalité. 
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Fic. 6. — Représentation schématique du choix des hauteurs de construction de nids de linoute 
dans les buissons d’ajoncs. 

Les buissons d’ajoncs occupés par des nids ont des hauteurs comprises entre 33,8 et 120,6 cm 
(moy. 712 +3 cm). Parallèlement sont figurées les limites supérieures (69,5 cm) et inférieures 
(73 cm) de construction de nid (moy. 38,4+ 2,1 cm). 

Il apparaît clairement que la position du nid dans les différents types de buissons (1, 2, 3, 4, 5) 
détermine la réussite (position À à mi-hauteur) ou la prédation (position B en-dessus ou en-dessous 
de cette valeur). 


CONCLUSION 


Pour étudier la dynamique de la population de 
Linottes qui se reproduit sur la lande moyenne de 
Paimpont, il est nécessaire d'appréhender tous les 
facteurs qui interviennent dans l’accroissement et la 
diminution de cette population. 

En fait, notre étude ne tient compte que de la 
reproduction, celle-ci n'étant du reste qu’un des 
aspects de la dynamique générale de la population. 
En effet, nous n’avons aucun renseignement sur la 
mortalité des adultes tant en période de reproduc- 
tion qu’en période de migration ou d’hivernage. De 
même, nous manquons de données sur les jeunes 
dès leur sortie du nid puisqu’aucune reprise n’a été 
faite après leur baguage (109 pulli). Cependant, nos 
résultats mettent clairement en évidence l'impact des 
principaux facteurs de régulation sur une population 
de Linotte nicheuse. Les conditions exceptionnelles 
qui ont régné lors des deux dernières saisons de 


nidification (1976 : printemps chaud; 1977 : diminu- 
tion des sites habituels de nidification dans la région) 
ont entraîné une expérimentation naturelle qui a 
permis de mieux cerner ces facteurs. 

Ainsi, nos observations effectuées sur la repro- 
duction d’une population de Linottes cantonnées 
dans une lande moyenne, durant cinq saisons succes- 
sives, montrent que le taux de natalité demeure 
relativement stable. En effet, 50 % environ des œufs 
pondus donnent des jeunes volants. Cette stabilité 
est due à l’action conjointe des facteurs abiotiques 
et biotiques. 


1) FACTEURS ABIOTIQUES. 


— La position géographique influence les dates 
de première ponte ainsi que le nombre d'œufs par 
ponte : la précocité de la ponte dans les zones méri- 
dionales et l'augmentation progressive du nombre 
moyen d'œufs par ponte en fonction de la latitude 
favorisent le taux de natalité en ajustant les exi- 
gences écologiques de l’espèce aux conditions opti- 
males du milieu. 
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— Par ailleurs, les facteurs climatiques locaux 
ont une influence directe, par l'intermédiaire de 
l'éclairement et de la température, sur le nombre 
d'œufs par ponte, sur les durées d’incubation et 
d'élevage des jeunes. De même, la pluviosité joue 
un rôle sur le taux de réussite des couvées. 


Ainsi, la taille de la ponte est toujours plus impor- 
tante à la fin de la saison de reproduction qu’au 
début. Cette augmentation est probablement en rela- 
tion avec l’accroissement progressif de l’éclairement 
et de la température entre le mois de juin et le 
mois de juillet. De plus, le taux de réussite des 
couvées est en rapport direct avec le nombre d’heu- 
res d’ensoleillement et en liaison inverse avec le 
nombre de jours de pluie (et non avec la quantité 
d’eau). 

La mise en évidence de l'influence des facteurs 
abiotiques révèle les possibilités d’adaptation du taux 
de natalité de la Linotte aux conditions climatiques 
et trophiques locales. 


2) FACTEURS BIOTIQUES. 


a) La végétation. 


Son impact se manifeste de 2 façons, directement 
par les possibilités d’emplacements des nids et secon- 
dairement par la production en graines des secteurs 
proches du lieu de nidification. 


— Les buissons d’ajoncs offrent une protection 
aux nids surtout employée en début de saison de 
reproduction, période où les conditions extérieures 
sont plus difficiles. Ainsi la hauteur de la construc- 
tion du nid est d'autant plus liée à celle de la 
touffe que la nidification a lieu précocement dans la 
saison (début du printemps). Ce phénomène s’observe 
particulièrement tant que la densité de population 
n’atteint pas un seuil limite. Quand ce seuil est 
atteint, les couples alors contraints de construire 
leur nid dans des sites exceptionnels, ne peuvent plus 
respecter les hauteurs préférentielles de construction 
(printemps 1977). 


L’adaptation de la hauteur du nid à celle de son 
support serait une forme de lutte contre la préda- 
tion. Celle-ci s’exercerait préférentiellement sur les 
nids de 1"° couvée situés plus hauts ou plus bas que 
la mi-hauteur des ajoncs. 


En début de saison, le choix judicieux de l’implan- 
tation des nids est donc un moyen fondamental 
d'améliorer le taux de natalité. 


— La quantité de graines produites par la végé- 
tation des champs environnants régularise directe- 
ment le taux de réussite des couvées. Elle explique 
amélioration régulière de ce rapport en fin de sai- 
son ou en début si les conditions météorologiques 
sont particulièrement favorables (printemps 1976). 
La quantité de nourriture disponible serait donc un 
facteur limitant en début de saison de reproduction. 


b) Facteurs dépendant de la densité de la popula- 
tion. 


— Le taux de croissance de Ja population dimi- 
nue avec l’augmentation de la densité des couples 
reproducteurs. 


Le comportement territorial est donc un moyen 
de limiter la taille de la population, moyen qu’utilise 
la Linotte puisque son mode de distribution sur la 
lande se modifie avec l'augmentation de la densité : 
ainsi, le passage d’une répartition des couples au 
hasard à une structure spatiale régulière, en liaison 
avec la croissance de la population est provoquée 
par une compétition intense entre les divers couples 
cantonnés. Cette compétition, facteur essentiel de 
régulation de la taille de la population, atteint son 
paroxysme au cours du printemps 1977 où la dis- 
tance inter-nids est la plus courte possible (13,55 m). 


— Les abandons de nids avant ou après la ponte 
sont en liaison étroite avec la densité de population; 
une corrélation positive existe entre ces deux fac- 
teurs. 


De même, le nombre d'œufs clairs s'accroît de 
manière significative avec le nombre d'œufs pondus. 


La croissance de la taille de la population, en aug- 
mentant les interactions territoriales entre les indi- 
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vidus, provoque ainsi des abandons de nids plus 


fréquents et crée des troubles physiologiques qui’ 


entraînent une diminution de la fécondité. 


— La prédation fait également partie du système 
régulateur de la densité de population. Elle est res- 
ponsable de la destruction de 32 % environ des 
œufs pondus. Elle s'exerce lors de l’incubation ou 
de l'élevage des jeunes. Au cours de ces deux pério- 
des, son impact varie selon les années mais s’équi- 
libre toujours: durant une saison de reproduction, 
à une forte pression de prédation d'œufs correspond 
un faible prélèvement de jeunes par les prédateurs 
et inversement. 


D'autre part, pour une année donnée, la compa- 
raison du taux de prédation d’une couvée et du taux 
d’envol de l’autre montre que la densité des proies 
représentées par les oisillons sortis du nid, tamponne 
directement les variations saisonnières et annuelles 
du taux de natalité. 


Ainsi, les facteurs abiotiques et biotiques agissent 
conjointement pour maintenir la densité de la popu- 


lation nicheuse de Linotte mélodieuse à un seuil 
optimal sur le type de lande étudié. 
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SUMMARY 


The wheatear (Oenanthe oenanthe) has a mainly 
northwestern distribution in Britain, inhabiting uplands. 
This study describes the breeding biology and popu- 
lation size of a lowland population on the Breckland 
heaths of East Anglia. Nest sites were mainly disused 
rabbit burrows. Second broods overlapped with firsts 
and with moult; birds often left their breeding site be- 
fore moult was complete. The main cause of nest losses 
was predation and the major predator was the stoat. 
26% of eggs and young were destroyed by predators 
and a further 20% were lost through accidents, deser- 
tion, hatch failure and starvation. Clutch sizes of 3-7 
were found. 10.5 % of eggs failed to hatch, mainly due 
to infertility. Larger clutches had a greater tendency to 
hatch incompletely and no clutch of 7 hatched comple- 
tely. First clutches were larger than second clutches, on 
average, and replacements were intermediate in size. 
The modal clutch size of 6 haïched the most eggs per 
clutch and fledged the most young. Starvation was rela- 
tively unimportant although runts did occur. In 1976 
5.9 fledged young were produced per pair, in 1977 4.5 
young. The density of wheatears averaged 35 pairs per 
km?. The total area of prime wheatear habitat on Breck- 
land was about 600 ha and of second-class habitat about 
700 ha. More heathland exists but bears vegetation un- 
suitable for wheatears. The total Breckland population 
of wheatears was probably between 300 and 500 pairs. 
The population is in decline owing to destruction of its 
habitat. Management practices must be changed and 
present trends halted if the decline is not to continue. 


INTRODUCTION 


The observations described below were part of 
a study into the feeding ecology and territorial 
behaviour of the wheatear (Oenanthe oenanthe L.) 
on the Breckland heaths of Norfolk and Suffolk 
(TYE, in prep.). The intention of this paper is to 
discuss the breeding biology and population size of 
the wheatear in Breckland, and to comment on the 
conservation of the species there. 


The wheatear is a small, ground-living cursorial 
chat (family Turdidae) of the open country. Its food 
consists of small invertebrates captured on the 
ground and low-growing vegetation or taken from 
the air. It is migratory, breeding mainly in mount- 
ains, steppes and moorlands in the Palaearctic, and 
wintering on African savannas. In Britain it occurs 
mainly in the north and west, on upland grassland 
(SHARROCK, 1976). Its major strongholds in the south 
and east are the chalk grasslands of the Downs and 
the lowland heaths of the Brecks. 


STUDY AREAS 


The Breckland is an area of dry, sandy soils, 
largely devoted to forestry and arable farming. Until 
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the early part of this century, however, large tracts 
of heathland occupied the area, and fragmented 
heaths remain today. Six heathland sites were used 
in the present study : Berners Heath, Eriswell Low 
Warren, Foxhole Heath, Thetford Heath, Wangford 
Warren and Weeting Heath (coordinates and British 
National Grid references of sites discussed in the 
text are given in the Appendix). These included 
samples of all types of habitat occupied by wheatears 
in Breckland, ranging from bare sand, through ex- 
tremely short-cropped turf, to longer grass, sand 
sedge (Carex arenaria) and heather (Calluna vulea- 
ris). À description of these vegetation types may be 
found in FARROW (1925) and WATT (1936). 


METHODS 


Breeding data were collected in 1976 and 1977 
by observing the adults, inspecting nests regularly, 
and colour-ringing the young. Population densities 
were estimated from the numbers of pairs holding 
territories, their territory sizes, and, site areas 
measured from maps. 


In 1976 intensive observations were made only 
at Wecting Heath, on a small sample of 7 pairs 
(13 nests). In 1977 all 6 sites were studied, resulting 
in breeding data for 59 pairs (85 nests). Less 
systematic observations were made in 1975 and 
1978, and on other pairs in 1976. 


THE BREEDING CYCLE 


Arrival of males began in March, preceding 
females by about a week but overlapping with them. 
As soon as the females arrived, courtship and ex- 
ploration for nest sites began. Nests were built al- 
most exclusively in disused burrows of rabbits (Oryc- 
tolagus cuniculus), which were the most abundant 
form of crevice available. The entrance to most nest- 
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holes was ca 10-15 cm in diameter, and all holes 
reached at least 20 cm from the entrance. Most nests 
were built about 30cm from the entrance but in 
wider holes nests were usually further in. 


Laying commenced when the nest was complete, 
or being lined. Eggs were laid at the rate of one per 
day in those nests checked sufficiently often during 
this period. Incubation began on completion of the 
clutch or before the last egg was laid. It was per- 
formed solely by the female, and lasted 13-15 days. 
After hatching the young were fed by male and 
female, although the relative contributions of both 
parents differed in different pairs. Chicks remained 
in the nest for 15-17 days and were usually in- 
cubated by the female, with decreasing frequency, 
for the first half of this period. After leaving the 
nest, the fledglings continued to receive food from 
the parents for up to 15 days. 


In 1976, 8 of the 7 pairs had second broods after 
successfully rearing a first, and 2 others had re- 
placements, with timing similar to that of second 
broods, after predation of their first brood at a late 
stage. These observations, together with less systema- 
tic observations on other pairs on the heath, sug- 
gested that about half of the pairs raised a second 
brood in 1976. In 1977 the proportion of second 
broods was lower. There were 8 true second broods 
and 5 late replacements out of 53 pairs commencing 
first broods (figures for Weeting Heath alone in 1977 
were 2 second broods and 4 late replacements out 
of 24 pairs). All second broods and replacements 
were built in new sites. 


The second nest was normally commenced while 
the fiedglings from the first brood were still de- 
pendent on the parents for food, and occasionally 
the female even began incubating a second clutch 
while the first brood was still in the nest and being 
fed by the male. Incubation of second brood nest- 
lings (and those of late replacements) was rarely 
observed, possibly because the warmer weather dur- 
ing second broods relieved the female of such duties. 


Second broods overlapped with the moult period. 
Moult was not studied in detail but cast feathers 
were found from early July onward. WILLIAMSON 
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(1957) stated that the severity of early wing and 
tail moult would prevent the birds from simultane- 
ously providing food for dependent fiedglings. How- 
ever, in several cases I found cast tail feathers in 
the territories of birds which were still rearing a 
late brood, and onset of moult was therefore not 
necessarily deferred until breeding was finished. 
SNow (1969) stated that the moult takes place 
mainly in July and August, and that the end of 
moult coincides with the start of migration. However 
many adults apparently left their breeding site, if not 
the Breckland, before completing their moult, and 
almost all had left by the beginning of August. 


BREEDING SUCCESS 


Breeding attempts may be divided into 2 groups : 
those affected and those unaffected by predation 
or accidental destruction. Predation and accidents 
generally caused loss of the whole brood, whereas 
most other losses were partial. Predation and ac- 
cidents are perhaps less dependent on parental 
characteristics than are incomplete hatching, starva- 
tion and desertion. Hence the 2 types of loss are 
discussed separately. 


1. PREDATION AND ACCIDENTS. 


The major predator of wheatear nests on the 
Breckland was apparently the stoat (Mustela ermi- 
nea) which was extremely common, although rats 
(Rattus norvegicus) and possibly hedgehogs (Erina- 
ceus europaeus) may have caused some of the losses 
attributed to stoats. Foxes (Vulpes vulpes) and do- 
mestic dogs (Canis familiaris) excavated a few nests 
and destroyed the broods within and burrowing by 
rabbits destroyed others. Predators almost always 
took the whole brood and disturbance by rabbits 
caused -lesertion of any undamaged eggs. In 2 cases, 
however. where a nest containing nestlings about to 
fledge was attacked, a number of the young managed 


to escape. On both occasions the predator was a 
fox, judging by odour and droppings and the young 
presumably escaped by retreating further down their 
nest-hole, a method by which older nestlings often 
evaded capture by me. This reaction would, however, 
be ineffective against attack by stoats and rats. 


Of the 98 nests studied, 27 (28 %) were predated, 
killing 26 % of eggs and young, and 7 (7 %) were 
destroyed by rabbit activity or collapse of the tunnel, 
accounting for a further 7 % of eggs and young. Of 
the 27 predated nests, 8 were attacked when con- 
taining eggs, 14 when containing nestlings, and 5 
were undetermined as the attack occurred during 
or close to hatching. 


2. OTHER LOSSES. 


Table 1 gives breeding data with the effects of 
predation and accidents removed. It includes data 
for pairs which were completely unaffected by pre- 
dation and accidents, and data up to the stage at 
which first damage occurred for other pairs. The 
figures are not appreciably altered by considering 
the non-predated pairs only. In other words pre- 


TABLE 1 
Breeding data after removal of the effects of predation 
and accidents (see text for explanation). 
Figures are mean + 1 SE (N). 


1976 1977 


Arrival date for 


males which bred. | 31 Mar 3 days (7) 


18 Mar + 1 day (59) 


First broods: 


Hatching date De Mr Tres (ON 0 Mets) 


Clutch size 58+03 (@) | 57+01 (2) 
No. hatched 42+09 (6) | 49+02 (6) 
% hatched 72415 (6) | 83+4 6) 
No. fledged 40 +09 (6) | 46+02 (6) 


Second broods: 


Hatching date 20 Jun 4 days(3) | 28 Jun + 2 days (6) 


Clutch size 47+09 G) | 44:02 @) 

No. hatched 40+10 G) | 42:02 @ 

% hatched 87:13 G) | 97:23 (6) 

No. fledged 45215 @) | 43+03 @ 
% of pairs having . de 


second brood 
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TABLE 2 


Variations in clutch size and the hatching and fledgine il 
success of clutches of different sizes. 


First broods 


Clutch size 3 4 5 6 
Total no. of broods 1 2 IST 
No. of broods hatched* 0 2 Ho 27 
No. of eggs unhatched = 0 FR 
Eggs unhatched per brood = 0 05 04 
% unhatched eggs = 0 10 7 
No. of broods fledged @ _ 2 14 25 


No. of chicks fledged per 


oo - 40 43 5.3 


Second broods Replacements 
7 3 4 
8 1 4 
KA 1 4 
13 0 0 
19 0 0 
27 0 0 
6 0 3 
4.8 - 4.0 


* Deserted and predated clutches are not included in this row and below. 


@ Predated broods are not included in this row and below. 


dators do not select nests on the basis of brood 
size. 


Hatching date was chosen to represent breeding 
date as it was the easiest stage to determine accura- 
tely, although for nests which were predated before 
hatching it could only be estimated. 


Variations in clutch size are shown in Table 2. 
Clutch sizes of 3-7 eggs were found. 

Table 1 reveals that, for first broods, almost 1 egg 
per clutch failed to hatch. This was not merely an 
effect of desertion of whole clutches, which was 
recorded for only 3 first broods, consisting of 7,6 
and 3 eggs. In fact in 14 out of 52 first broods 
1 egg failed to hatch, in a further 5 clutches 2 eggs 
failed, in 2 clutches 3 eggs failed, and in 1 clutch 
4 failed. Thus hatching was incomplete in 22 of the 
49 broods which were not deserted, and 11.1 % of 
eggs failed to hatch. 

Incomplete hatching was less common in second 
broods. Among the 9 second broods, in 1 clutch 
1 egg failed and in another 2 did, so that 7.5 % of 
eggs failed. 

Larger clutches had a greater tendency to hatch 
incompletely, and no clutch of 7 eggs hatched com- 
pletely (Table 2). Also first clutches were larger, on 
average, than second clutches (Table 1, combining 
data for the 2 years, : — 4.85, p < 0.001), and first 
broods included several of 7 eggs, whereas no second 


brood had more than 6. Thus the difference between 
first broods with 0.9 unhatched eggs per brood and 
second broods with 0.3, was partly accounted for 
by first clutches being larger, on average, than 
seconds. 


The modal clutch size for first broods, namely 6 
eggs, produced the most fledged young per brood. 
Clutches of 7 produced no more than those of 6 
(Table 2). Most of this adjustment was caused by 
incomplete hatching. Broods from which 6 eggs 
hatched (regardless of clutch size) also produced the 
most fledglings (Table 3), but unfortunately no brood 
hatched more than 6 so it was impossible to see 
whether larger broods would have produced more or 
fewer fledglings. The data for second broods were 
so few as to prevent conclusions being drawn, but 
are given in Tables 2 and 3 for comparison. 


Starvation was a relatively unimportant mortality 
factor. Table 3 demonstrates that losses between 
hatching and fledging were negligible for first broods 
and zero for seconds. In 26 nests, 1 chick initially 
weighed considerably less than its siblings, having 
hatched a day later than them. However in 13 of the 
20 unpredated cases of runting, the runt caught up 
with the rest in the later stages of the nestling period, 
and fledged successfully. In 6 cases the outcome was 
unknown, and in 1 the runt failed to catch up and 
died. In the last case, however, the runt had fallen 
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TABLE 3 
Fledging success of broods in which different numbers 
of eggs hatched. 


First broods Second broods Replacements 
No. of eggs hatched 3; 4 5 6 3 4 5 6 3 4 5 6 
No. of broods fledged 3 8 18 18 1 4 1 1 1 1 2 1 
No. of chicks fledged per 


brood 


out of the nest just after hatching and probably 
received little brooding or food. 


3. REPLACEMENT BROODS AND THEIR LOSSES. 


Raïising of broods to replace those lost commenced 
up to mid-June, after which it would have been 
impossible for a pair to rear a brood before the 
normal dates at which adults left the area. The 
construction of a replacement nest often began 
within a day of losing the first brood. In 1 case 
incubation of a complete replacement clutch of 4 
eggs commenced within 8 days of loss of the pre- 
vious newly-hatched brood. 


Replacements for predated broods suffered heavily 
from predation themselves. 2 replacements were re- 
corded in 1976 and 11 in 1977 and, of these 13, 
8 were predated. This high rate was probably be- 
cause the replacements would have been built within 
the home range of the same predator which took 
the first brood. 


With the effects of predation removed, breeding 
data for replacements were as follows : hatch date 
6 June+4 days; clutch size 5.2 + 0.2; number 
hatched 4.4 + 0.5; % hatched 83 +9; number 
fledged 3.6 + 1.0. Data for 1976 and 1977 were 
combined as they were not significantly different. 
1 brood of 5 eggs was deserted and hatching was 
incomplete in 3 clutches of 5,6 and 6 eggs, with 
9.8 % of eggs failing to hatch. Mean clutch size, 
mean hatch date and percentage hatch failure were 
intermediate between the values for first and second 
broods. 


ANNUAL PRODUCTION 
AND POPULATION SIZE 


In 1976 41 fledged young were produced by the 
7 pairs studied in detail on Weeting Heath (5.9 per 
pair). Casual observation of the other pairs at this 
site indicated that their success was not greatly 
different. In 1977 236 fledglings were produced by 
53 pairs on the 6 study sites (4.5 per pair). Com- 
parable figures for Weeting Heath in 1977 were 112 
fledglings produced by 24 pairs (4.7 per pair). Thus 
in 1977 the Wecting Heath value was representative 
of the whole group of sites. The difference between 
the 2 years was mainly an effect of the difference 
in frequency of second broods (Table 1). From first 
broods and replacements only, and excluding second 
broods, each pair produced on average 4.6 fledged 
young in 1976 and 4.1 in 1977. 

The 1977 data also show variations in the pro- 
duction of fledged young per pair between sites 
(Table 4). Although the figures for Berner’s Heath, 
Thetford Heath and Wangford Warren were lower 
than those for the other 3 sites, the difference was 
largely due to predation and accidents, and was not 
directly caused by other site characteristics. Thetford 
Heath carried a large population of stoats, which 
took a heavy toll of wheatear nests. On Berners 
Heath and Wangford Warren the number of pairs 
studied was small (3 and 2 respectively) and the 
losses caused by accidents to their nests reduced the 
figures for fledgling production disproportionately. 
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TABLE 4 


Production of fledged young on Weeting Heath in 
1976 and 6 sites in 1977. 


A Fledged | No ofpairs | Fledeed 
Site young young 
: per ha 

per pair per ha 
Berners 217 0.21 0.57 
Eriswell 42 0.40 1.68 
Foxhole 5.1 0.41 2.09 
Thetford 23 0.15 0.35 

Wangford 0 0.52 0 

Weeting 47 0.43 2.02 
Overall 1977 45 0.35 1.58 
Weeting 1976 59 0.49 2.91 


Table 4 also gives the density of wheatears on 
each study site, and the number of fledged young 
produced per ha.-of occupied heath. The variations 
in density were caused by variations in territory 
size which was, in turn, correlated with differences 
in the suitability of the sites (TYE, in prep.). The 
variations in productivity were caused partly by 
density differences and partly by predation and 
accidents, as described above. The productivity at 
Weeting Heath was almost 50 % higher in 1976. 
An overall rate for the 6 sites in 1977 was 1.58 per 
ha. so an overall rate for 1976 may be estimated 
with caution at about 2-2.5 fledglings per ha. 

For the purpose of estimating population size, 
Breckland was taken to be a roughly ovoid area 
betwen the villages of Cockley Cley and South 
Pickenham in the north, Feltwell and Lakenheath in 
the west, Cavenham and Culford in the south and 
East Harling and Garboldisham in the east. These 
boundaries enclose an area of rougly 750 km°?. 
Between 1975 and 1978 virtually all possible wheat- 
ear breeding sites within this area were visited. This 
task proved relatively easy because heathlands, and 
especially sites with many wheatears, were few. 

Heaths fell into 3 categories. Firstly those which 
may be termed prime wheatear habitat (short turf), 
with a large or moderate breeding population at 
relatively high density. These included Eriswell Low 
Warren, Foxhole Heath, Weeting Heath, Deadman’s 
Grave, RAF Lakenheath airfield and an adjoining 


area containing its landing lights, and Barnhamcross 
Common. Together these contained about 500 ha. 
of land suitable for wheatears, although I did not 
have access to RAF Lakenheath and could not 
accurately estimate the area of suitable land. 


The second group of sites carried heather or long 
grass and held fewer pairs’ of wheatears, at lower 
densities. These included Berner’s Heath, Thetford 
Heath, Wangford Warren, Cavenham Heath, East 
Wretham Heath, Horn Heath, Tuddenham Heath, 
Weather Heath and a few smaller sites. Together 
these provided about 700 ha. of “second-class” 
wheatear habitat. 


The third group of sites bore heathland vegetation 
but of a type unsuitable for wheatears, such as tall, 
dense stands of heather, bracken (Pteridium aquili- 
num), sand sedge and long grass. These included 
Brettenham Heath, Bridgham Heath, Knettishall 
Heath and Lakenheath Warren, among others, and 
totalled about 800 ha. 


One very large area remains to be discussed. This 
is the Stanford Practical Training Area owned by 
the Ministry of Defence. It contains much heath- 
land, but most of it was unsuitable for wheatears at 
the time of this study as the vegetation was too tall. 
Areas of short turf which may be regarded as prime 
wheatear habitat comprised only about 100 ha. 
Another 3,000 ha. may be included in the third 
group of sites, although a very few pairs of wheatears 
bred on small patches of shorter vegetation within it. 


Thus the total area of prime wheatear habitat was 
about 600 ha., with wheatear densities between 0.4 
and 0.5 pairs per ha. The total area of second-class 
habitat was about 700 ha., with between 0.1 and 
0.3 pairs per ha. The total Breckland population in 
1976 and 1977 was therefore probably between 300 
and 500 pairs, and the total annual production of 
fledged young between 1,300 and 2,800, depending 
parily on the accuracy of the population size esti- 
mate and partly on variations between years. It 
should be recalled at this point that the number of 
fledged young produced per pair was not significantly 
different on prime and second-class sites once the 
effects of predation and accidents were removed 


BREEDING BIOLOGY AND POPULATION SIZE 565 


from the breeding statistics. There was no evidence, 
however, that predators were generally more com- 
mon on second-class sites (although this was pos- 
sible), or that wheatear nests were built in more 
vulnerable positions on such sites. The estimates of 
total annual production were therefore based on 
4.5 fledglings per pair in 1977 and 5.5 per pair in 
1976, regardless of the class of the site. 


DISCUSSION 


The breeding biology of the wheatear in Breck- 
land seems similar to that in other areas of Britain 
(ConpER, 1956; BELSHAW and HODGsON, unpubl.) 
and elsewhere (PANOW, 1974). Breckland, however, 
is an area devoid of the rocks and screes used as 
nest sites in other parts of the range, but provides a 
substitute in the form of extremely numerous rabbit 
burrows. Breeding occurs earlier on the Brecks than 
in northern England, where hatching dates for first 
broods are usually in late May or early June (BEL- 
sHAW and HoDGsoN, unpubl.; personal observations). 
Despite the later start to breeding, second broods 
may occur fairly commonly in the north, hatching 
about the end of June or early July in Northumbria 
(A. BELSHAW, pers. comm.). However, the further 
north, the later the start to the breeding season, so 
that most Scottish wheatears appear to produce only 
one brood, and those rearing 2 do not migrate 
until late August (BELSHAW and HoDGsoN, unpubl.). 
Wheatears in the south of England thus have more 
time in which to raise 2 broods, and may be more 
productive than populations further north. 


RickLers (1969) found amongst a sample of 50 
studies of altricial, temperate-zone, small land birds, 
that predation killed about 25 % of eggs and young, 
accounting for 50 % of all losses. In the present 
study predators took 26 % of eggs and young but 
other sources of mortality (desertion, accidents, hatch 
failure and starvation) were less important and 
accounted for only a further 20% of eggs and 
young. More nests were predated after hatching 


than before, possibly because the noise of the chicks 
attracted predators. 


Amongst hole-nesting species, losses due to pre- 
dation are usually lower than average (LACK, 1954). 
However the wheatear is atypical of hole-nesters in 
that its holes are in the ground rather than above 
ground. Ground-nesting species tend to suffer above- 
average nest predation and in the wheatear this 
may counterbalance the protection gained by hole- 
nesting. 


Incomplete hatching, mainly due to infertility, was 
common, accounting for 11.1 % of eggs in first 
clutches, 7.5 % of those in second clutches, and 
9.8 % of those in replacements. BELSHAW and 
HopGson (unpubl.) found a similar infertility rate 
of 12.1 % in first broods and 8.3 % in seconds, 
and according to RIckLEFS’ (1969) review, a failure 
rate of this order is the norm in altricial, temperate- 
zone land birds. Why such a high proportion of 
infertile eggs should be laid at all remains unknown, 
although Hammonp (1952, quoted in MARSHALL, 
1961) states that the percentage fertility of eggs of 
the domestic fowl (Gallus gallus) decreases rapidly 
from the 5th to 7th day after insemination. A similar 
factor may have contributed to the incomplete hatch- 
ing in the wheatear, and might also help to explain 
why larger clutches hatched proportionately fewer 
eggs, as the later eggs might be less readily fertilised. 


The fact that larger clutches had a greater ten- 
dency to hatch incompletely offset the advantage of 
producing more than 6 eggs. The modal clutch size 
of 6 hatched most eges per brood, suggesting that 
clutch size may be adjusted to the maximum number 
of eggs that the parents can fertilise and hatch. 
Alternatively the number of eggs fertilised may be 
adjusted to the optimum clutch size, where the 
optimum is defined as that clutch size producing the 
maximum number of fledged young, in accordance 
with Lack’s (1954) views. In fact the modal clutch 
size did produce the most fledged young per brood, 
and broods from which 6 eggs hatched also produced 
the most fledglings (Table 3), but unfortunately no 
brood hatched more than 6 so,it is not known 
whether larger broods would have produced more 
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or fewer fledglings. Hence the data are not sufficient 
to support or reject LACK’s (1954) hypothesis which 
states that the clutch size is adjusted to the maximum 
number of young for which the parents can find 
food. Despite the unimportance of starvation in the 
present study, the occurrence of runts in a few 
broods suggests that it might become an important 
mortality factor in other circumstances. 


It was not possible to assess adequately the con- 
tribution made by second broods to the production 
of fledglings, owing to the small sample size. With 
more data it would be possible to investigate : 
(1) whether pairs with small first broods are able 
to compensate to some extent by producing a second, 
(2) whether production of a large first brood impairs 
ability to produce a second, (3) whether pairs with 
earlier first broods are more likely to have a second, 
or tend to have a larger second brood, (4) whether 
a longer gap between broods is followed by a larger 
or a smaller second brood (the latter being caused, 
possibly, by deterioration of the food supply or 
proximity to moult). 


The fact that second broods were smaller, on 
average, than firsts, and that replacements which 
were intermediate in timing were also intermediate 
in size, is an example of a common phenomenon 
among temperature-zone passerines, which Lack 
(1954) suggested was principally caused by seasonal 
variations in food supply. The food supply of the 
wheatear was examined (TYE, in prep.) and a peak 
in abundance of ground-dwelling invertebrates found 
to occur in late May in both years, coinciding with 
the nestling stage of most first broods. A peak in 
large aerial insects (such as bees and large filies) 
occurred later, in early July, and this coincided with 
the nestling stage of most second broods. Despite 
nestlings being fed on large aerial insects when 
these were available (TYE, in prep.), ground-dwelling 
invertebrates were easier to collect. Hence these 
variations in food supply may help to explain the 
seasonal variation in clutch size. Further, the abun- 
dance of large aerial insects was lower in 1977, 
when fewer second broods were raised. 


Comparisons between the 2 years must be made 


with caution, bearing in mind the small size of the 
1976 sample. However different weather conditions 
in 1976 and 1977 presented the wheatears with 
different opportunities for feeding. 1976 was an 
extremely hot, dry summer and the small amount of 
rain fell in a few heavy storms. These were ideal 
conditions for feeding because the wheatear’s feed- 
ing techniques and the availability of its prey are 
adversely affected by rain (TYE, in prep.), so 1977, 
a cooler, cloudier summer with greater, more evenly- 
spread rainfall, was a poorer year for them. This 
may have contributed towards the lower frequency 
of second broods in 1977 which in turn caused the 
difference in production between the 2 years. Further 
evidence for this view was provided by casual 
observations at several sites in 1975 and 1978. In 
1975 the summer was similar to 1976 although not 
quite so hot and dry, and the frequency of second 
broods was high. In 1978 the summer was cooler 
and more overcast and fewer second broods were 
produced. 

Estimates of density may be made in a number 
of ways. Those in Table 4 were calculated from 
territory size and are thus estimates of the numbers 
per unit area of suitable habitat. Variations in 
density between sites will be discussed elsewhere 
(TYE, in prep.) but Breckland densities averaged 35 
pairs per km? (range 15-52 pairs per km°). Other 
estimates made in the same way give densities of 
a similar order, namely CONDER (1956) who found 
an average territory size of 3.8 acre (1.5 ha.) or 
65 pairs per km?, and BRooKkE (1979) who found 
an average territory size of 2.9 ha., or 34 pairs per 
km? (data calculated from Fig. 3 of BRookE, 1979). 
These were both estimates for Skokholm Island, off 
Wales. In the northern Pennines at Moor House I 
measured some territory sizes and found a mean 
of 2.4 + 0.2 ha. (n = 19), representing a density of 
42 pairs per km?. The estimates for Skokholm and 
Moor House, however, were made on populations 
where the territories were not completely contiguous 
and did not cover the whole area of the site, unlike 
the case for most of the Breckland heaths, and 
illustrate the unsuitability of density estimates based 
on territory size in such cases. At Moor House, 
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wheatear territories were largely patches of short 
grassland among heather moor, and a density calcula- 
tion based on the total number of wheatears and the 
size of the entire moor produces a much lower 
figure of about 1 pair per km?. A similar estimate 
for Skokholm is in CoNDER (1953), who found up 
to 38 pairs per km? although numbers have since 
declined to between 7 and 9 pairs per km? (BROOKE, 
1979). For Breckland, an estimate of density based 
on the total number of pairs and the total area of 
heathland in all 3 categories is 6.9-11.6 pairs per 
km?. Estimates for other parts of the country using 
the method based on total site area give similar 
figures. In the Yorkshire Pennines, WILLIAMSON 
(1968) found about 10 pairs per km?, in Westmore- 
land (now Cumbria), ROBsON and WILLIAMSON 
(1972) found 4 pairs per km? and in Powys, MASSEY 
(1978) found between 1 and 4 pairs per km°?. 


The above discussion emphasises the diffculties 
in estimating the density of animals with a clumped 
distribution, but indicates that the territory sizes of 
wheatears on the Breckland were similar to those 
in other parts of Britain. It also indicates that den- 
sities on the Breckland were in the higher part of 
the range of densities found elsewhere in Britain 
and, in the case of prime sites, considerably higher. 

The wheatear has declined considerably in num- 
bers on the Brecklands since the beginning of this 
century (SHARROCK, 1976). Breckland was formerly 
an area devoted largely to rabbit warrening, and the 
numbers of rabbits and warrens remained high until 
around 1900 (SHEAIL, 1971). Arable farming began 
to expand in the area about this time, removing 
many areas which had previously been left to rabbits 
and sheep (e.g. MARTELLI, 1952). Whereas rabbit 
and sheep grazing had provided the short turf favour- 
ed by wheatears, arable land was not used by them. 
A further decline was caused by the planting of 
conifer forests over large areas which were formerly 
heathland. The major plantations were established 
in the 1920°s and 1930°s although reclamation for 
forestry continues to the present day. Conifer planting 
causes the total disappearance of the wheatear from 
the planted area (LAck, 1933; 1939). The final 


factor hastening the decline was the introduction of 
myxomatosis in the early 1950’s which devastated 
the rabbit population. The removal of grazing pres- 
sure allowed the rapid expansion of bracken and 
heather. The subsequent reduction in virulence of 
the disease and increase in the rabbit population 
has apparently not reduced these areas to their 
former limited extent. Therefore heaths which once 
carried short turf suitable for wheatears are now 
unsuitable. 

The decline of the wheatear on Breckland can 
therefore be attributed to removal of its habitat, a 
process which continues. Several Brecks are now 
nature reserves, but a large number remain in private 
hands, many on a single large estate. Amongst these 
are some of the best wheatear sites, namely Dead- 
man’s Grave and Foxhole Heath. They are steadily 
being reclaimed, The greatest area of heathland is 
on the Stanford Practical Training Area, but this is 
largely unsuitable for wheatears at present. Even 
amongst the nature reserves grazing pressure is in- 
sufficient on some sites (e.g. Thetford Heath) to 
maintain a turf short enough to support a high 
density of wheatears. Intermittent rotavation of parts 
of such sites at intervals of perhaps 5 years does 
succeed in attracting wheatears to the resultant short 
turf, as experiments at Thetford Heath have shown. 
Unless management practices change, therefore, the 
future of the Breckland population of wheatears 
appears to be one of further decline. The disappear- 
ance of the wheatear would accompany the loss of 
its unique Breckland habitat. In order to halt the 
decline it would be necessary to implement one or 
more of the following measures: (1) increase the 
number of reserves or otherwise cease reclamation 
of heathland, (2) reduce the length of turf on exist- 
ing unsuitable sites and reduce the size of areas of 
bracken and dense heather. The latter could be done 
by increasing grazing pressure by rabbits or sheep, 
periodic rotavation, and bracken control. 
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APPENDIX 


The location of heaths mentioned in the text. 


| Grid 
Coordinates reference 
D) 

Barnhamcross Common 865815 
Berner's Heath 800765 
Brettenham Heath 925860 
Bridgham Heath 920870 
Cavenham Heath 760725 
Deadman’s Grave 773745 
East Wretham Heath 910883 
Eriswell Low Warren 725797 
Foxhole Heath 736780 
Horn Heath 785770 
Knettishall Heath 950805 
Lakenheath Warren 760805 
RAF Lakenheath 740820 
Stanford P.T.A. 880940 
Thetford Heath 845800 
Tuddenham Heath 745730 
Wangford Warren 757822 
Weather Heath 783775 
Westing Heath 758890 
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ANALYSE DE LA DISTRIBUTION SPATIALE 
DU LAPIN DE GARENNE, ORYCTOLAGUS CUNICULUS (L.) 
SUR UNE LANDE BRETONNE 


par Jean Louis CHAPUIS 


Laboratoire de Zoologie et d'Ecologie, Université de Rennes, 35042 Rennes Cédex 


RÉSUMÉ 


L'étude de la distribution spatiale du Lapin de Ga- 
renne Oryctolagus cuniculus a été effectuée dans les lan- 
des du Cap Fréhel (Bretagne) le long d'un transect de 
2000 m traversant les principales unités de végétation 
présentes sur le Cap. 

Nous avons relevé tous les 5 mètres et sur une sur- 
face de 20 m°? les caractéristiques du milieu (topogra- 
phie, types de sols, nature de l'unité végétale, hauteur 
de la végétation, receuvrement du sol par la végétation) 
et les indices de présence des Lapins (terriers, gratis, 
coulées, crottes fraîches et vieilles, latrines). 

L'analyse graphique et l'analyse factorielle des corres- 
pondances de ces données recueillies sur 400 surfaces 
échantillons nous ont permis de constater que les colo- 
nies de Lapins sont distribuées en taches sur les landes 
du Cap Fréhel. Leur distribution peut être mise en rela- 
tion avec celle des filons de dolérite (occupant les 
reliefs), où les individus disposent d'un sol profond et 
bien draîné leur permettant d'y installer leurs terriers 
et rabouillères. Ils se nourrissent de part et d'autre de 
ces filons, en landes xérophiles et mésophiles pendant 
toute l'année et en landes hygrophiles, au cours de l'été, 
lorsqu'elles sont proches et accessibles. 


La définition du régime alimentaire du Lapin de 
garenne Oryctolagus cuniculus sur les landes du Cap 
Fréhel nous a conduit à étudier au préalable la 
distribution spatiale de l’espèce sur cette zone d’incul- 
ture, MyxyYTowycz (1974) a montré, en Australie, 


SUMMARY 


An analysis of the spatial distribution of the wild 
rabbit (Oryctolagus cuniculus) was made on Cap Fréhel 
Heathland (Brittany) along a transect of 2000 meters 
covering the main representative vegetational units on 
the Cap. 

Every five meters in a 20 m? area, the characteristics 
of the environment (topography, soil types, nature of 
the vegetational units, vegetation height, percent soil 
covered by vegetation) and rabbit sign (burrows, scrat- 
chings, runs, fresh and old pellets, defecation points). 

Graphical and factorial analysis of the data collected 
on 400 sample zones revealed that rabbits colonies are 
patchily distributed on the Cap Fréhel Heathland. This 
distribution can be related to one of the dolerite veins 
where individuals dispose of deep and well drained soil, 
allowing them to establish their burrows and nests. They 
feed on each side of these veins, on the xerophilic and 
mesophilic heaths throughout the year and on hygro- 
philic heath during the summer, when these are near 
and accessible. 


que le Lapin, espèce grégaire a une répartition conta- 
gieuse due à la structure sociale fortement hiérar- 
chisée des groupes. A Fréhel, l'étude entreprise en 
1978 a pour but de déterminer les principaux fac- 


teurs physiques du milieu susceptibles d'intervenir 
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sur la distribution spatiale des individus et de définir 
le rôle joué par les différents types de landes pré- 
sents sur le Cap. 


DESCRIPTION DU MILIEU 


Les landes de Fréhel, réserve biologique de 400 ha 
environ, sont situées à l’est de la Baie de Saint- 
Brieuc, dans le département des Côtes - du - Nord 
(commune de Fréhel: 48° 41 de latitude Nord et 
2° 19 de longitude Ouest). 


Le climat de cette région, adouci par la proximité 
de la Manche, peut être caractérisé par des tempé- 
ratures oscillant en moyennes mensuelles entre 3,2 °C 
en janvier-février et 20 °C en juillet-août (période 
1951-1970). Les précipitations, peu importantes (en- 
tre 600 et 700 mm) par rapport au reste de la 
Bretagne (LARIVIÈRE et VERDOU, 1969), sont géné- 
ralement assez bien réparties au cours des mois, 
bien que depuis quelques années, nous notons la 
présence d’une période d’aridité au cours de l'été. 
Signalons encore que les vents, fréquents, sont sou- 
vent violents. 


Les landes du Cap Fréhel occupent un plateau 
vallonné de 70 m d’altitude constitué de grès rose 
feldspathique, antérieur au Permien, sillonné de 
filons de dolérite de direction NW-SE. Ces forma- 
tions ont subi des processus d’altération. ESTÉOULE 
et al. (1973) distinguent deux types de sols : 

— les sols formés sur grès : rankers, sols à pseu- 
dogley, sols colluviaux hydromorphes et sols tour- 
beux; 

— les sols formés sur les filons de dolérite : sols 
bruns. 

Dans un schéma théorique (fig. 1) établi d’après 
les données de ces auteurs et de ESMENJAUD (com. 
pers.), les principales caractéristiques de ces sols se 
résument comme suit : 

— Les sols bruns sont profonds et meubles mal- 
gré la présence de quelques blocs de dolérite et de 
vrès. Les horizons A» et g sont perméables mais un 


plancher argileux rend les horizons B,; et B,> imper- 
méables. 

— Les rankers, dont les profils varient en fonc- 
tion de leurs situations (en haut ou en bas de pente), 
sont peu profonds et dès l'horizon A: se manifeste 
la présence de nombreux blocs de grès. Tous les 
horizons sont perméables. 

— Les pseudogleys correspondent à des sols rela- 
tivement profonds, dont seuls les premiers horizons 
(Au et Ai) sont perméables. 


Nous n’avons pas représenté sur notre schéma le 
profil des sols colluviaux hydromorphes et des sols 
tourbeux qui occupent une surface limitée sur le 
Cap. 

L'étude de la végétation présente sur ces landes 
a permis à FORGEARD et al. (1973) de différencier 
12 unités de végétation et d’en établir la carte 
(fig. 2). 

Parmi les unités de végétation les plus représen- 
tées, citons : 

— Les landes établies sur sols bruns : 

e en haut de pente: landes à Ajoncs hauts, 
Pteridaie, 
e en bas de pente : saulaie. 

— Les landes établies sur rankers (sur les versants 
des vallons): landes sèches rases à Callune et 
sans Callune; lande mésophile. 

— Les landes établies sur gley ou pseudogley: 
lande méso-hygrophile; landes humides à Moli- 
nie; landes tourbeuses. 


Ces landes sont paucispécifiques sur le plan végé- 
tal. Les espèces dominantes sont les Ajoncs (Ulex 
europaeus, U. gallü), les Ericacées (Erica cinerea, 
E. ciliaris, E. tetralix et Calluna vulgaris), les Grami- 
nées : Molinia caerulea en lande hygrophile et Hol- 
cus lanatus en lande xérophile. 


En conclusion, nous pouvons dire que la réparti- 
tion de ces landes est étroitement liée aux caractéris- 
tiques géologiques, topographiques et pédologiques 
de cette zone et, en particulier, à l’état hydrique du 
sol. Ces différents types de landes ont des surfaces 
plus ou moins étendues; elles sont imbriquées les 
unes dans les autres et composent une mosaïque. 


SOLS BRUNS RANKERS. PSEUDOGLEYS SOLS COLLUVIAUX SOLS TOURBEUX 
HYDROMORPHES. 
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F6. 1. — Répartition schématique des différents 1ypes de sols sur les landes du Cap Fréhel. 


Schéma établi d'après les travaux de ESTEOULE et al. (1973) et ESMENJAUD (communication personnelle). 
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VEGETATION DES LANDES DU CAP FREHEL 


Carte dresséé le 15 décembre 1973 - Laboratoire de Botanique B 11. 
Groupe d'Etudes des Landes Armoricaines. Université de RENNES. 


F1G. 2. — Carte de la végétation des landes du Cap Fréhel. 
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MÉTHODES D'ÉTUDE 


La méthodologie que nous avons employée est 
basée sur le relevé des principaux indices de pré- 
sence du Lapin (terriers, coulées, grattis, fèces ..). 
Cette technique a été appliquée par plusieurs auteurs 
qui se sont intéressés plus particulièrement à cer- 
tains signes : 

e les fèces : TAYLOR et WiLLiaAMs (1966), G1B8 

et al. (1969), PAGES (1977); 

e les terriers: MyERrs et PARKER (1965, 1975), 
MYEns et al. (1975), PARKER et Myers (1974), 
PARKER et al. (1976), HUBER (1977). 

En plus des signes de présence du Lapin, nous 
avons noté sur la zone prospectée : la topographie, 
la nature du sol, la nature, la hauteur et le recou- 
vrement de la végétation. 


A. ZONE PROSPECTÉE. 


Afin d'obtenir des résultats précis correspondant 
à la distribution spatiale du Lapin de Garenne au 
moment de notre étude, nous avons limité notre 
prospection à un transect que nous avons parcouru 
les 27 et 28 mars 1978, début de la période de 
reproduction et, de ce fait, période où cette étude 
donne les meilleurs résultats selon MYERS et al. 
(975). 

La méthode de transect, préconisée par les bota- 
nistes (PARKER, 1951-1954, LoNG, 1958 et CORRE, 
1970) est de plus en plus utilisée pour l'étude de la 
distribution spatiale des Invertébrés et des Vertébrés. 
Elle permet, dans un milieu hétérogène, de mettre 
en évidence les relations existant entre les conditions 
édaphiques, la répartition des végétaux et la distri- 
bution de la faune. 

Le transect choisi mesure 2 kilomètres et traverse 
les principaux types de landes existant sur le Cap 
(fig. 2). 

Le long de cet itinéraire, nous avons effectué nos 
relevés sur 400 bandes de 20 m? (20 m X 1 m) per- 
pendiculaires au transect et distantes les unes des 
autres de 4 mètres (fig. 3). 


10m 


F1G. 3. — Répartition des surfaces-échantillons le long du transect. 


B. CARACTÉRISTIQUES DU MILIEU. 


Nous avons noté tout d’abord la topographie de 
la zone prospectée puis nous avons classé chacune 
des bandes considérées dans l’une des classes sui- 
vantes : crête, versant, dépression. Par ailleurs, pour 
chaque surface - échantillon nous avons pris en 
compte la nature du sol et les caractéristiques de 
la végétation : 

— La nature du sol a été définie d’après la carte 
des sols (au 1/10 000) établie par ESTÉOULE et al. 
(1973). Nous avons distingué la présence des trois 
types de sols: sols bruns, rankers, pseudogleys. 

— La végétation a été caractérisée par plusieurs 
paramètres : sa nature, sa hauteur moyenne et son 
pourcentage de recouvrement. 


Les travaux de FORGEARD et al. (1973) et nos 
observations nous ont permis de caractériser la 
nature de la végétation présente; le transect choisi 
coupe 8 unités de végétation. 


En ce qui concerne la hauteur et le recouvrement, 
nous avons différencié pour chacun de ces para- 
mètres 6 classes : 


Hauteur Recouvrement 


absence de végétation 0: pas de végétation 
0 à 30 cm 1: recouvrement de O0 à 
: 30 à 60 cm 25 % 

60 cm à 1 m : de 25 à 50% 

1 m à 1,5 m : de 50 à 75 % 

: hauteur supérieure à : de 75% à 100% 

1,5m : 100% 


CES 
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C. SIGNES DE PRÉSENCE DU LAPIN. 


Parmi les signes de présence du Lapin, nous avons 
choisi de prendre en considération : les entrées des 
terriers, les grattis, les coulées, les fèces (vieilles et 
fraîches) et les points de défécation. Nous n’avons 
pas tenu compte d’autres indices de présence tels 
que les traces « d’abroutissement », les traces de pas, 
qui ne sont pas toujours faciles à observer. 


1) Les entrées de terriers. 


Le Lapin de garenne est un Leporidae vivant en 
partie sous terre dans un terrier qui lui apporte à la 
fois un lieu de repos à l’abri des gros prédateurs et 
une protection vis-à-vis des conditions extrêmes de 
température. 


La possibilité de creuser des terriers est donc pri- 
mordiale pour l’installation et le développement du 
Lapin de garenne, bien que, dans certains cas, en 
absence de sol meuble et en présence d’abris natu- 
rels (amas de pierres, muraille, végétation dense), la 
population peut se maintenir dans de bonnes condi- 
tions sans présence de terriers (HOWARD, 1958). 


Lorsque le sol est nu, les entrées de terriers sont 
facilement repérables. Dans certains milieux par 
contre, en lande mésophile par exemple, le dénom- 
brement des terriers est rendu difficile par l’exis- 
tence d’une végétation très dense et épineuse. Les 
entrées peuvent persister longtemps après l'abandon 
de la garenne, il est donc nécessaire de préciser si 
elles sont fréquentées ou non. Une galerie est consi- 
dérée comme abandonnée lorsque l’on observe l’ab- 
sence de crottes fraîches à proximité et la présence 
de débris végétaux et de toiles d’araignées à l'entrée. 
La présence de terriers fréquentés est certainement 
le signe le plus fiable lorsqu'on désire connaître la 
distribution de cet animal sédentaire. Sur chacune 
des surfaces-échantillons, nous n’avons retenu que le 
critère présence-absence, en précisant toutefois s’ils 
sont fréquentés ou non. 


2) Les grattis. 


Ces petits trous peu profonds, relativement étroits, 
sont caractéristiques de la présence du Lapin. Leur 
signification est mal connue; certains auteurs pen- 
sent que les Lapins creusent le sol pour se nourrir 
des racines (SOUTHERN, 1940; THOMPSON et Wor- 
DEN, 1956), hypothèse peu vraisemblable car on 
trouve généralement ces grattis sur un sol_nu, facile 
à creuser et dépourvu de végétation. TAYLOR et 
WizLrams (1956), HowaARD (1958) notent qu'ils sont 
abondants en zones sablonneuses ou sur sol nu et 
à densité de Lapins similaires, semblent beaucoup 
moins fréquents sur sols compacts, pierreux ou en 
prairies. 


Les grattis donnent donc une information sur la 
fréquentation d’une zone par les Lapins mais leur 
nombre ne permet pas une estimation des popula- 
tions d'autant plus que leur pérennité, peu connue, 
est variable suivant les conditions climatiques et 
édaphiques. 

TAYLOR et WiLLiaMs (1956) précisent que le 
comptage des grattis en Nouvelle-Zélande, dans des 
milieux différents, apporte plus d'informations sur le 
type de sols et la nature du couvert végétal que sur 
la densité actuelle des populations. Ces grattis peu- 
vent être cependant utilisés pour mesurer des fluc- 
tuations de population dans la même zone ou dans 
des zones ayant les mêmes caractéristiques. 


MYKYTOWYCzZ et GAMBALES (1969), MYERS et 
Pooze (1961) les attribuent à un comportement de 
déplacement. Nos observations en prairie (CHAPUIS, 
1976, 1979) tendent à confirmer cette opinion. De 
plus, généralement, le Lapin dépose sur cet amas de 
terre quelques crottes et son urine, ce qui peut être 
considéré comme un marquage territorial. De même 
que pour les terriers, nous avons noté simplement, 
sur les surfaces-échantillons, la présence-absence des 
grattis. 


3) Les coulées. 


Les Lapins se nourrissent généralement à proxi- 
mité de leur garenne mais, en fonction de la nourri- 
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ture disponible, ils peuvent effectuer des déplace- 
ments quotidiens relativement importants, de l’ordre 
de quelques centaines de mètres. 


Comme la plupart des mammifères, les Lapins qui 
se rendent sur leurs zones de nourrissage empruntent 
souvent les mêmes itinéraires. Ils créent ainsi par 
piétinement, par sectionnement des tiges, une coulée 
plus ou moins nette. Ces coulées peuvent être encore 
visibles longtemps après l'abandon du trajet. Nous 
avons pu le constater puisque certaines conduisaient 
à des zones inondées et d’autres n'étaient parsemées 
que de vieilles crottes. Elles sont moins marquées 
dans certains milieux; c’est le cas des landes rases 
et des landes à Ajoncs hauts lorsque le recouvre- 
ment du sol par la végétation n’est pas total. 

Les coulées constituent uniquement un indice de 
fréquentation et donnent des informations qui doi- 
vent être utilisées avec précaution, sous réserve 
d'identification des animaux qui les fréquentent. Sur 
chaque unité de surface, nous avons dénombré ces 
passages et avons établi 4 classes : 


O0 = absence de coulées, 


l=dnes, 
2 = de 4 à 6, 
3 — plus de 6. 


4) Les fèces. 


La présence de fèces est certainement le meilleur 
indice de fréquentation d’un milieu. TAYLOR et WiL- 
LIAMS (1956) énoncent les différents paramètres qui 
interviennent sur le nombre de crottes présentes sur 
une zone fréquentée par les Lapins, quelle que soit 
la période envisagée. Il dépend : 

— du nombre de Lapins présents; 

— du taux moyen de production de crottes par les 
Lapins pour la période antérieure au comptage. 
Il dépend à la fois de la structure d'âge de la popu- 
lation, de la nourriture disponible et de la saison 
considérée; 

— de la vitesse de dégradation et de disparition 
des crottes qui varie selon les conditions climatiques, 
la nature du couvert végétal, l’activité bactérienne et 
la présence d’insectes coprophages; 

— de l'efficacité de l'observateur. 


Lors de nos observations, nous avons distingué 
la présence de crottes vieilles et celle de crottes 
fraîches car elles n’ont pas la même signification. 


La présence de crottes fraîches traduit, en effet, 
la fréquentation de la zone considérée au moment 
de l'étude alors que les crottes vieilles intègrent des 
déplacements des individus sur une plus longue 
période. 

Un des problèmes que pose le dénombrement des 
crottes fraîches est lié à la définition du caractère 
de fraîcheur. En effet, l’aspect frais (couleur, lustré, 
douceur) est subjectif et variable selon la nourri- 
ture ingérée et les conditions climatiques. Par ail- 
leurs, le nombre de crottes fraîches fluctue en fonc- 
tion de la fréquence des sorties des Lapins qui, 
elle-même, est en relation avec les conditions clima- 
tiques antérieures à la période d'étude. MYKYTOWYCZ 
et GAMBALES (1969) remarquent que le nombre de 
crottes déposées diminue pendant les pluies fortes 
et continues et augmente de manière significative 
(2 fois) un peu après. Pour notre part, les conditions 
climatiques avant et pendant notre étude peuvent 
être caractérisées par des pluies parfois abondantes, 
sous forme d’averses et un vent fort. Sur chacune 
de nos surfaces-échantillons, nous avons défini : 


— pour les crottes vieilles : 4 classes suivant leur 
abondance : 
0: pas de crottes, 
1: quelques crottes (< à 20), 
2: de 20 à 50, 
3: nombre supérieur à 50; 


— pour les crottes fraîches : 4 classes également : 
O0: absence de fèces fraîches, 
1: quelques-unes (< à 10), 
2: de 10 à 20, 
3: nombre supérieur à 20. 


5) Les points de défécation (latrines). 


Le Lapin de garenne dépose ses fèces une par 
une ou par petits tas, soit au hasard de ses dépla- 
cements, soit sur les latrines, amas de crottes se 
trouvant en général sur un sol nu ou sur une vépé- 
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tation rase. Myxyrowycz (1968, 1974) pense que 
ces points de défécation participent à la délimitation 
des territoires et ont une fonction de communication. 
Ils ne sont pas disposés au hasard mais concentrés 
en des points plus exposés aux contacts et à « l’inva- 
sion par des étrangers ». 

MyYxYroWYCcz et GAMBALES (1969) remarquent 
que le nombre de latriues varie en fonction de celui 
des animaux mais il ne peut pour autant donner 
une indication concernant la densité des populations. 
Sur chacune des surfaces-échantillons, nous avons 
dénombré les latrines présentes, et distingué, suivant 
leur nombre, 4 classes : 


0: absence de latrines, 

1: 1 à 3 points de défécation, 

2:4à 6, 

3: de 7 à 9 (9 étant le maximum dénombré). 


En conclusion, nous pouvons classer ces différents 

signes selon leurs significations et leurs valeurs : 

— signes d'installation des colonies : les terriers 
fréquentés, 

— signes de fréquentation actuelle d’un milieu : 
les crottes fraîches, les latrines, les coulées 
associées aux crottes fraîches, 

— signes de fréquentation antérieure : les crottes 
vieilles, les coulées. 


EXPRESSIONS ET TRAITEMENTS 
DE DONNÉES 


Nous avons tout d’abord représenté nos différentes 
données, graphiquement, ce qui nous permet d’avoir 
une image globale du transect, des caractéristiques 
du milieu et de la répartition des indices de pré- 
sence du Lapin. Puis, afin de définir les relations 
existantes entre les caractéristiques du milieu et les 
indices de présence du Lapin, et afin de préciser 
quel est le rôle des différents types de landes, nous 
avons utilisé l’analyse factorielle des correspondan- 
ces. L'utilisation de ce type d’analyse aboutit à un 
traitement expéditif des tableaux de données et 
« (...) à une synthèse, car il y a confrontation de faits 


nombreux mis ensemble (..)» (BENZECRI ef al. 
1973). 


Chaque surface-échantillon est considérée comme 
étant une observation et est décrite par 12 descrip- 
teurs: 6 descripteurs « milieu » et 6 descripteurs 
< animal ». 


Descripteurs de « milieu » 
HV : hauteur de la végétation. 
RE : recouvrement du sol par la végétation. 
AS : associations végétales présentes. 
SO : nature du sol. 
TO : topographie. 
MO : modification du milieu par l’homme. 


Descripteurs < animal » 
(signes de présence) 
CO : coulées. 
TE : terriers. 
CE : crottes fraîches. 
CV : crottes vieilles. 


LA : latrines. 
GR : grattis. 
Chaque descripteur est subdivisé en classes (varia- 
bles). 
Exemple : 
Descripteur topographie 
TO : TOS sommet de crête. 


TOV : versant. 
TOD : dépression. 


Descripteur terrier 


TE : TEO : terrier absent. 
TEF : terrier fréquenté. 
TEN : terrier non fréquenté. 


Nous avons donc 400 observations, 12 descrip- 
teurs et 50 variables (liste complète des variables 
en annexe). Cette analyse a été effectuée à Jouy-en- 
Josas sur ordinateur I.B.M. 360-50 du C.T.I. en 
utilisant le programme Tabet (Service de Biométrie 
du CNRZ). 


RÉSULTATS 


1. ANALYSE GRAPHIQUE. 


La représentation graphique des données recueil- 
lies le long du transect montre figure 4 que les 
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FIG. 4. — Répartition des principaux indices de présence du Lapin de garenne le long d'un transect de 2000 m traversant les unités 
de végétation et les types de sols les plus représentés sur les landes du Cap Fréhel (mars 1978). 
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indices de présence du Lapin ne sont pas répartis 
uniformément le long du transect : 


— les terriers sont peu fréquents sur les landes 
du Cap Fréhel. La majorité d’entre eux ont été trou- 
vés sur sols bruns, en landes à Ajoncs hauts et en 
ptéridaies; 

— les grattis, peu nombreux, ne sont présents 
qu’en landes xéro- et mésophiles; 


— les coulées, très abondantes en landes à Ajoncs 
hauts et en ptéridaies, montrent la fréquentation 
intensive de ces milieux; 


— les vieilles crottes, dont la dégradation est 
lente, ont une répartition plus large que les autres 
indices. Leur présence en landes méso-hygrophiles 
indique que ces milieux ont été exploités mais à une 
autre période de l’année; 


— les crottes fraîches sont abondantes en landes 
xérophiles et mésophiles, et absentes en landes méso- 
hygrophiles et hygrophiles; 


— les points de défécation sont répartis princi- 
palement de part et d’autre des landes à Ajoncs 
hauts. 


D'une manière générale, il ressort que les indivi- 
dus, au moment de notre étude, sont présents en 
landes xéro- et mésophiles et qu’ils sont absents en 
landes méso-hygrophiles et hygrophiles. Il apparaît 
également que les colonies de Lapins sont distri- 
buées en taches dans la partie Sud - Sud-Ouest du 
transect où les zones humides occupent des surfaces 
relativement importantes de part et d’autre des lan- 
des établies sur les sommets et les versants des 
reliefs. Ceci est moins visible dans la partie Nord - 
Nord-Est. 


2. ANALYSE FACTORIELLE DES CORRESPONDANCES. 


Plus de 40 % de la variabilité du nuage de points 
est expliqué par les quatre premiers facteurs dont 
16,25 par le premier d’entre eux. Chacun des fac- 
teurs 5, 6 et 7 n’expliquant pas plus de 6% de 


la variabilité du nuage, nous n’avons cherché la 
signification que des 4 premiers facteurs : 


a) Plan des facteurs 1 et 2. 


Examen des points « variables milieux ». 


Le nuage des points d'observation a une forme 
typique en Y. Si l’on affecte à chaque point un 
sigle en fonction de son appartenance au type de 
sols ou à l'unité de végétation correspondante, nous 
voyons se dessiner 3 ensembles de points (fig. 5): 
Nuage I : F; positif, F> nul: Végétation présente 

sur pseudogleys (landes hygrophiles); 

Nuage II : F> négatif, F> positif: Végétation pré- 
sente sur rankers (landes xéro- et mésophiles); 
Nuage IIL: F, et F2 négatifs: Végétation présente 

sur sols bruns (lande xérophile et saulaie). 


m2 


su 


FiG. 5. — Plan des deux premiers facteurs. 
— Répartition des points d'observation (seuls les contours des 
nuages ont été représentés). 
— Répartition des variables descriptives du milieu. 
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L'examen de la répartition de l’ensemble des 
« variables milieux » (fig. 5) montre nettement, en 
allant des valeurs négatives aux valeurs positives du 
premier facteur, la séparation des landes xéro- et 
mésophile des zones hygrophiles. Le facteur I tra- 
duirait donc le bilan hydrique du sol. 

Par ailleurs, le Iong du facteur 2, en allant des 
valeurs négatives aux valeurs positives, on constate 
une graduation de la hauteur de la végétation, à part 
le cas particulier de la route qui se traduit par une 
expulsion vers le bas de la variable HVO. 


Examen des variables animales. 


L'analyse globale des variables animales montre 
l'absence des signes de présence du Lapin en F: 
positif, dans le nuage 1 : absence de coulées (COO), 
de crottes fraîches (CFO) et vieilles (CVO), de points 
de défécation (LAO), de terriers (TEO). Par contre, 
en F; négatif, nous remarquons la séparation des 
différentes variables (fig. 6). 


2 


#1 


EL 


FiG. 6. — Plan des deux premiers facteurs. 
Répartition des variables animales. 
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En F, négatif et F, positif, nous notons une gra- 
dation ascendante pour les variables « latrine, crot- 
tes fraîches, crottes vieilles» et la présence de 
coulées (CO1). Ceci montre que les landes installées 
sur rankers constituent des zones préférentielles de 
fréquentation par les Lapins. 


En F, et F> négatifs, ne sont présentes que les 
variables « coulées et terriers », ce qui signifie que 
les zones correspondantes sont essentiellement des 
zones d’abris et d'installation des garennes. 


b) Plan des facteurs 1 et 3. 


Sur ce plan, nous avons constaté une faible dis- 
persion des points d'observation et variables qui 
sont regroupés vers la valeur nulle du facteur 3, 
sauf les points particuliers correspondant aux relevés 
effectués sur la route et le chemin qui sont expulsés 
en F; positif. Pour cette raison, nous n'avons pas 
interprété ce plan. 


c) Plan des facteurs 1 et 4. 


Le nuage de points a une forme de croissant. 
Lorsque nous donnons aux observations leur signifi- 
cation par rapport à l’unité de végétation ou au 
type de sols auquel ils appartiennent, nous remar- 
quons que l’ensemble des points du nuage I du plan 
F; F> se trouve dans la même position alors que 
les nuages II et III se chevauchent en F; négatif et 
F, positif et négatif (fig. 7). 

En examinant l’ensemble des variables « milieux 
et animales » (fig. 7 et 8) on constate que le fac- 
teur 1 est confirmé et que le facteur 4 semble lié 
de façon prépondérante aux variables animales; il 
représente donc une cause sous-jacente de variation 
de la fréquentation par les Lapins, indépendante des 
facteurs du milieu connus. 


En résumé, nous pouvons dire que: 

e le facteur 2 correspond à une cause qui traduit 
des particularités physiques du milieu induisant des 
modifications de la structure de la végétation; 

© le facteur 4 semble lié aux variables animales 


582 J.L. CHAPUIS 


nm 


F16. 7. — Plan des facteurs 1 et 4. 
— Répartition des points d'observation (seuls les contours des 
nuages ont été représentés). 
— Réparütion des variables descriptives du milieu 


et représente un facteur du milieu non recensé qui 
intervient sur la distribution des Lapins. 


L'interprétation de ces facteurs et la répartition 
des différentes variables « milieux et animales » per- 
mettent de confirmer la présence des individus en 
landes xéro- et mésophiles, leur absence en landes 
mésohygrophiles et de préciser le rôle joué par les 
différentes landes fréquentées : 

— Les landes établies sur sols bruns, situés au 
sommet des reliefs, constituent par la hauteur de la 
végétation et l’existence de terriers, une zone d’abri. 

— Les landes établies sur rankers, occupant les 
versants des vallons, sont les principales zones de 
fréquentation des Lapins au moment de notre étude. 


DISCUSSION — CONCLUSION 


stallation et le développement du Lapin de 


" 


FIG. 8. — Plan des facteurs 1 et 4. 
Répartition des variables animales. 


garenne nécessitent d’une façon schématique la pré- 
sence : 

— d’abris qu'ils soient naturels (structure de la 
végétation, amas de pierres...) ou « artificiels » (ter- 
riers) afin d’assurer la protection des individus par 
rapport aux prédateurs et aux conditions climatiques 
défavorables; 

— de nourriture suffisamment abondante et riche 
en éléments assimilables pour permettre à la popu- 
lation, suivant les saisons, de croître ou de survivre. 


Selon MYErs et PARKER (1965), le facteur tro- 
phique constitue rarement un facteur limitant la 
distribution d’Oryctolagus cuniculus, même dans les 
zones semi-arides en Australie. C’est le cas égale- 
ment à Fréhel, car les Lapins se nourrissent essen- 
tiellement d’Ajoncs (Ulex europaeus, Ulex galli) 
(CHApuIS et LEFEUVRE, 1980), espèces végétales 
bien représentées dans la plupart des zones sauf en 
landes tourbeuses. 
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Par contre, d’après l’ensemble des résultats obte- 
nus, tant par l’analyse graphique que par l'analyse 
factorielle, il semble que la nature du sol, principa- 
lement le bilan hydrique et la capacité de ressuyage, 
mais également la profondeur de terre meuble, cor- 
respondent aux principaux facteurs physiques limi- 
tant l’installation des Lapins. 


En effet, bien que les sols soient relativement pro- 
fonds (au minimum 60 cm), les horizons meubles 
sont plus où moins épais : ranker : de 10 à 30 cm, 
sol brun: 60 cm, pseudogleys et sols colluviaux : 
supérieurs à 1 m. De l'épaisseur de terre meuble et 
de la perméabilité des différents horizons dépendra 
la possibilité de construire et de fréquenter les 
terriers. 


Toutefois, si la couverture végétale offre un abri 
suffisant aux individus, le creusement de terriers 
n’est pas indispensable à leur survie. Par contre, 
en période de reproduction, la lapine doit pouvoir 
disposer d’un sol meuble et bien draîné pour établir 
sa rabouillère, petite galerie dans laquelle les jeunes 
demeureront trois semaines. La survie des lapereaux 
puis la croissance de la population sont fonction des 
conditions de drainage. Dans certains milieux, la 
noyade des jeunes est en effet un des principaux 
facteurs de mortalité (MYERS, 1958, ARTHUR, 1977). 


A Fréhel, la réussite des portées est donc fonction 
de l'installation des rabouillères sur sols bruns (en 
haut de pente), condition qui influe directement sur 
le mode de distribution des individus. Localement, 
les lapines profitent également d’amas de terre résul- 
tant des modifications anthropiques du milieu (cons- 
truction de blockhaus, de routes. 


En conclusion, les résultats obtenus lors de cette 
étude montrent d’une façon très nette que les colo- 
nies de Lapins sont distribuées en taches, en relation 
avec la présence des filons de dolérite (occupant les 
reliefs) où sont établies les galeries. Ils se nourris- 
sent de part et d’autre de ces filons sur les landes 
sèches rases avec ou sans Callune, sur les landes 
mésophiles, durant la majeure partie de l’année, et 
également sur les landes méso-hygrophile et hygro- 
phile lorsqu'elles sont proches et accessibles l'été. 
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Afin de préciser ces résultats, il serait intéres- 
sant : 

— D'une part, de prospecter les zones de pré- 
sence dans «leur longueur » (le long des filons de 
dolérite) pour savoir si elles sont occupées de 
manière homogène ou s’il existe des discontinuités. 
Il serait également important d’essayer de définir 
<les territoires» des différentes garennes en exa- 
minant dans le détail et en continu la répartition des 
latrines qui, selon Myxyrowycz (1968, 1974), sert 
à les délimiter. 

— D'autre part, le renouvellement d’une telle 
étude à différentes périodes de l’année devrait per- 
mettre de voir si la distribution spatiale des colonies 
est fixe dans le temps. 

En effet, MYERS et PARKER (1965) signalent que 
la distribution d’Oryctolagus cuniculus ne peut être 
comprise qu’en relation avec l’hétérogénéité de toute 
la zone d'étude aussi bien dans l’espace que dans 
le temps. En réalisant ce type d’étude dans d’autres 
milieux, nous pourrions dégager le biotope synthé- 
tique de l’espèce et cerner plus précisément les 
principaux facteurs limitant l'installation et le déve- 
loppement des populations, ce qui permettrait de 
proposer, le cas échéant, certaines mesures d’entre- 
tien ou d'aménagement. 
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ANNEXE 


Liste des descripteurs et variables utilisés au cours de 


DESCRIPTEURS « MILIEUX » 


Hauteur de la végétation 


HV0 : 
HVIi 


Absence de végétation. 

: Hauteurs O à 30 cm. 

HV2 : de 30 à 60 cm. 

HV3 : De 60 à 1 m. 

HV4 : De 1 m à 1,5 m. 

HVS : Hauteur supérieure à 1,5 m. 


Recouvrement du sol par la végétation. 


REO : Pas de végétation. 
RE1 : Recouvrement de 0 à 25%. 


RE2 : De 25% à 50%. 
RE3 : De 50% à 75 %. 
REA : De 75% à 100 %. 
RES : 100 %. 


Associations végétales présentes. 


ASA : Landes hautes à Ajoncs. 

ASB : Lande sèche rase à Callune. 
ASC : Lande sèche rase sans Callune. 
ASD : Lande mésophile. 

ASE : Lande méso-hygrophile. 

ASF : Lande humide à Molinie. 
ASG : Ptéridaie. 

ASH : Saulaie. 

ASR : Route, chemin. 


Nature du sol. 


SOB : Sols bruns. 
SOR : Rankers. 
SOP : Pseudogleys. 


Topographie. 


TOS : Sommet de crête. 
TOV : Versant. 
TOD : Dépression. 


l'analyse factorielle. 


Modification du milieu par l'homme. 


MOO0 : Milieu naturel. 
MOX : Milieu remanié. 


DESCRIPTEURS « ANIMAL » 


Coulées 


CO0 : Absence de coulées. 
COI : De 1 à 3 coulées. 
COZ : De 4 à 6 coulées. 
CO3 : Plus de 6. 


Terriers. 


TEO : Absence de terriers. 
TEN : Terrier non fréquenté. 
TEF : Terrier fréquenté. 


Crottes fraîches. 


CFO : Absence de fèces fraîches. 
CF1 : Moins de 10. 

CF2 : De 10 à 20. 

CF3 : Nombre supérieur à 20. 


Crottes vieilles. 


CVO : Pas de crottes. 

CV1 : Moins de 20. 

CV2 : De 20 à 50 

CV3 : Nombre supérieur à 50. 


Latrines, points de défécation. 


LAO : Absence de latrines. 
LA1 : De 1 à 3 points de défécation. 


LA2 : De 4 à 6. 
PAS FE PDEE7 1229 
Gratis. 


GRO : Absence de grattis. 
GRI : Présence de grattis. 
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ÉVOLUTION SAISONNIÈRE 
DU RÉGIME ALIMENTAIRE DU LAPIN DE GARENNE, 
ORYCTOLAGUS CUNICULUS (L.), EN LANDE : 


RÉSULTATS DE DEUX ANS D’ANALYSES 


par J.L. CHAPUIS et J.C. LEFEUVRE 


Laboratoire de Zoologie et Ecologie, Campus de Beaulieu, 35042 Rennes Cedex 
ERA 798 du CNRS. 


RÉSUMÉ 


Considérant que l'étude des relations trophiques cons- 
titue un élément important de l'analyse globale du 
fonctionnement d'un écosystème, les auteurs de la 
présente note se sont intéressés au régime alimentaire 
du lapin sauvage. Celui-ci est décrit dans son évolution 
annuelle à partir des résultats obtenus par la déter- 
mination des fragments d'épidermes végétaux contenus 
dans les crottes. 

La fiabilité de cette méthode est attestée par la re- 
productibilité des résultats pendant 2 années consé- 
cutives. 

Animal ubiquiste, opportuniste, susceptible de s'adap- 
ter à différents milieux, il semble bien malgré tout que 
le lapin effectue un choix en fonction de la valeur 
nutritive de tout ou partie du végétal à un stade 
phénologique déterminé. 

La poursuite de telles recherches constitue un ob- 
jectif obligatoire pour tous ceux qui s'intéressent aux 
bilans et flux d'énergie des écosystèmes. 


Le lapin de garenne est un hôte habituel des lan- 
des bretonnes qui constituent pour lui un abri naturel 
(CHapuis, 1980 b) mais aussi une source de nourri- 
ture (CHapuis, 1976, 1979). Nous ne pouvions négli- 
ger ce lagomorphe dans le cadre des recherches 
entreprises sur le fonctionnement de l'écosystème 
lande. On sait, en effet, que lorsque cette espèce est 


SUMMARY 


Given that the study of food relations is an impor- 
tant part of the overall analysis of ecosystem func- 
tioning, the authors have studied the diet of wild 
rabbits. The diet is described through its yearly cycle 
on the basis of results obtained from the determination 
of plant epidermis fragments found in the faeces. The 
reliability of this method is confirmed by the repro- 
ductibility of results over two successive years. 

Although ubiquists and opportunists as well as able 
10 adapt to various habitats, it appears however that 
rabbits select their food according to the nutritional 
value of part of or the whole plant, at a given pheno- 
logical stage. 

The continuation of such research should be a major 
concern for those interested in the study of energy 
balances and flows in ecosystems. 


présente en forte densité, cela peut exercer un impact 
considérable sur la végétation. TANSLEY (1939) consi- 
dère d’ailleurs qu’en Angleterre elle constitue, après 
l’homme et les animaux domestiques, l'élément qui 
modifie le plus les associations végétales. C’est ce 
qu'avait également noté BOURLIÈRE (1956) en consi- 
dérant la « remontée biologique » de nombreux éco- 
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systèmes européens après la forte chute d’effectifs de 
lapins lors de l'introduction de la myxomatose, ce 
phénomène montrant à l'évidence que la présence 
massive de ce vertébré affecte aussi bien la compo- 
sition floristique que la biomasse et la production 
végétales. 


Certes les densités de lapins ne sont plus ce 
qu’elles ont été et dans beaucoup de cas, elles peu- 
vent même paraître faibles actuellement dans les 
landes. Il est vrai également que le nombre d’indi- 
vidus fluctue considérablement en fonction des mor- 
talités occasionnées par la myxomatose et par une 
pression de chasse non négligeable. Mais il semble 
bien, malgré tout, que les populations aient tendance 
à se reconstituer peu à peu. De toute façon, si l’on 
raisonne en termes de biomasse, le lapin constitue 
lune des composantes les plus importantes du pre- 
mier niveau trophique, celui des phytophages. 

Or, il faut remarquer que jusqu'à présent, en 
France, son alimentation a été peu étudiée, mis-à- 
part les travaux du C.T.G.R.E-F. (1) sur les dégâts 
causés aux cultures et aux plantations, et ceux de 
RoGErs (1979) en Camargue. 


Dans d’autres pays, notamment la Grande-Breta- 
gne, les Pays-Bas, la Tchécoslovaquie, l'étude du 
régime alimentaire du lapin a été abordée soit globa- 
lement dans différents milieux (TANSLEY, 1939; Gir- 
LHAM, 1955) soit sur des populations vivant dans les 
dunes (VAN LEEUWEN, 1956; BHADRESA, 1977), dans 
des prairies permanentes ou en zones cultivées 
(THompsoN, 1953; CaurcH, 1953; MYERS et POOLE, 
1963; WiLcrams et al, 1974; C.T.GR.EF., 1977), 
en bordure de forêt (FARROW, 1955; MorEL, 1956; 
C.T.G.R.E.F., 1976) et même en lande (FENTON, 
1940; FARROW, 1955; MILLER, 1968). Mais la plu- 
part de ces travaux aboutissent à l'élaboration d’une 
liste des principales espèces végétales consommées en 
indiquant parfois le degré de consommation de cha- 
cune de ces plantes. Peu d’entre eux portent sur la 
détermination du choix alimentaire qu’effectuent les 
lapins dans un milieu donné, sujet abordé par Gir- 
LHAM (1955), et sur les modifications du couvert 
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végétal provoquées par ce lagomorphe, mis à part 
les travaux de FENTON (1940), de FARROW (1955) 
et de GiLLHAM (1955) portant sur les landes an- 
glaises. 


L'évolution du régime alimentaire au cours d’un 
cycle annuel n’a été abordé, à notre connaissance, 
que par WILLIAMS et al. (1974) étudiant des lapins 
utilisant des prairies permanentes et par BHADRESA 
(977) sur des populations de dunes. 


Nous avons choisi d’étudier les stratégies alimen- 
taires développées par le lapin dans le temps et dans 
l’espace hétérogène et zoné que constituent les landes. 
Dans ce but, il nous fallait déterminer ce qui est 
effectivement consommé par rapport à ce qui est 
disponible, à tout moment, en tenant compte, d’une 
part de la phénologie des différentes plantes et de 
ce que cette évolution implique sur le plan de l’ali- 
mentation, et d'autre part de la répartition des lapins, 
de leur densité au cours de l’année et des rythmes 
de consommation journaliers et saisonniers. 


Il est bien évident que parler de stratégies alimen- 
taires est un projet ambitieux qui nécessitera encore 
plusieurs années de recherches, surtout lorsque l’on 
s'aperçoit qu’il existe de nombreux obstacles métho- 
dologiques à résoudre : 

— difficultés de diagnose des espèces végétales 
consommées, des principales parties du végé- 
tal ingérées et des quantités effectivement uti- 
lisées; 

— difficultés d'évaluation de la répartition spa- 
tiale des lapins et de leur impact sur les diffé- 
rentes associations végétales présentes; 

— difficultés d'estimation de la densité des lapins 
et de son évolution dans le temps; 

— difficultés d'observation liées au comportement 
en grande partie nocturne de cet animal. 


Dans une première étape, nous avons choisi d’ap- 
profondir l’évolution du régime alimentaire au cours 
d’un cycle annuel sur les landes du Cap Fréhel en 
utilisant la méthode coprologique pour éviter d’in- 
duire, par des prélèvements d'individus, des fluctua- 
tions supplémentaires de la population de lapins. 
Nous avons voulu lever une partie des incertitudes 
inhérentes à l'emploi de cette méthode en confron- 
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tant les résultats que nous avions déjà obtenus (CHA- 
PUIS, 1979) avec ceux d’une deuxième année. Enfin 
pour tenter une approche des mécanismes qui sous- 
tendent le choix du lapin dans la recherche de sa 
nourriture, nous avons confronté nos résultats avec 
ceux obtenus par CLÉMENT et TOUFFET (1976) étu- 
diant l’évolution de la minéralomasse des principaux 
végétaux des landes. 


MATÉRIEL ET MÉTHODE 


Nous avons développé dans une note précédente 
(Cxapuis, 1980 a) la méthode utilisée et, notamment, 
les principaux renseignements que l’on peut tirer des 
études coprologiques et plus précisément de l'analyse 
micrographique des fragments d’épidermes contenus 
dans les fèces. 


La coprologie a été utilisée à plusieurs fins par 
de nombreux auteurs s'intéressant aux Vertébrés 
ainsi que le rappelle Riccr (1980) dans une mise 
au point très complète. Elle permet entre autre de 
fournir des indices de fréquentation et d’abondance, 
ainsi que PAGES (1977) et l’un d’entre nous (CHA- 
PUIS, 1980 b) l'ont montré chez le lapin de garenne. 
Elle peut permettre dans certains cas d’affiner cette 
analyse en déterminant les sexes. Elle autorise égale- 
ment à formuler un diagnostic sanitaire sur une 
population de vertébrés sauvages. Mais il faut recon- 
naître que les fèces ont le plus souvent été utilisées 
en vue de la détermination du régime alimentaire 
aussi bien chez les phytophages que chez les carni- 
vores. Cette technique offre, en ce qui concerne 
les consommateurs primaires, quelques inconvénients 
mais surtout des avantages par rapport aux autres 
méthodes d’étude (tableau D). 


Dans cette note, nous avons uniquement utilisé 
l'identification des débris d’épidermes contenus dans 
les fèces pour tenter de reconstituer le régime ali- 
mentaire du lapin de garenne. L'étude des phytolithes 
mise au point par le laboratoire (CHEROUVRIER et al., 
1975) ne s’avérant intéressante que dans le cas des 


écosystèmes pauvres à dominante d’espèces grami- 
néennes. 


Le principe de la méthode déjà énoncé par BAUM- 
GARTNER et MARTIN en 1939 et Dusr en 1949 con- 
siste à comparer les fragments présents dans les 
crottes à des épidermes de référence provenant des 
différentes parties ou organes de plantes susceptibles 
d’être ingérées. 

Sur une surface de 20 ares environ, nous avons 
prélevé, avec une périodicité de 8 jours à 1 mois, 
suivant les saisons, de décembre 1976 à novembre 
1978, 10 crottes fraîches, une à une, sur des tas ou 
des latrines éloignés les uns des autres. A partir de 
chacun de ces prélèvements, nous avons déterminé, 
au microscope photonique (X 80, X 390), 400 frag- 
ments d’épidermes répartis sur deux lames-échantil- 
lons. Ces différents échantillonnages ont été testés 
(CHapuis, 1980 a) : il s’avère que les résultats obte- 
nus permettent de déterminer le régime du groupe 
de lapins fréquentant la station avec une très bonne 
approximation. 


DESCRIPTION DU MILIEU 


En Bretagne, le Cap Fréhel (48° 41 de latitude 
Nord et 2° 19 de longitude Ouest), Réserve Biologi- 
que de 400 ha environ, est constitué d’une mosaïque 
de landes xérophiles, mésophiles et hygrophiles. 


Après avoir étudié la distribution spatiale du lapin 
de garenne sur cette zone d’inculture (CHAPUIS, 
1980 b), nous avons choisi une station représentative 
de l’ensemble de ces landes; en effet, dans un rayon 
de 70 m autour des garennes, sont présentes 6 unités 
de végétation définies par FORGEARD et al. (1973). 
Nous avons relevé le long d’un transect de 190 m 
traversant les différentes unités de végétation, les 
espèces végétales rencontrées et pour chacune d’entre 
elles, nous avons estimé leur abondance-dominance 
d’après l'échelle de BRAUN-BLANQUET (fig. 1). 


Nous constatons que les papilionacées (Ulex euro- 
paeus et U. galli) et les éricacées (Erica cinerea, 
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TABLEAU I 


Présentation des principaux avantages et inconvénients des différentes méthodes utilisées pour déterminer le régime 
alimentaire de phytophages sauvages et plus précisément du lapin de garenne. 


OBSERVATIONS INDIRECTES 


Etude di #] 
ude du 
contenu siuae 
OBSER- | Dégâtscausés|  Pistage | Enclosde | sromaeat | ‘P'Ol08ique | présence | Expériences 
VATIONS aux végétaux | surneige | protection de fèces | en captivité 
DIRECTES Méthode micrographique 
des épidermes 

e Matériel e Matériel e Matériel  |e Impact de le Digestion in- |e Récolte aisée |e Matériel |e Résultats 
réduit. réduit. réduit. l'espèce | complète des | des fèces réduit. qualita- 

e Information |e Etudere-  |e Permet de | étudiée végétaux,  |e Pas de pertur-|e Comparai-| tifs (choix 
surlecom- | nouvelable. | suivreun | surle donc épider- | bation. sonentre | alimen- 
portement |e Résultats individu. | milieu mes peu cuti- |e Utilisable des zones | taire) et 
alimentaire. qualitatifs. elInforma- |e Résultats | nisés recon- sur une pe- différentes] quantita- 

e Résultats tions sur | qualitatifs | naissables. tite popula- |e Rapidité | tifs. 
qualitatifs. le compor-| et appro- |e Connaissance | tion. de l'étude |e Indispen- 

Avantage tement ches quan-| des caracté- |e Etude dans  |e Etude sable 
alimen- titatives. | ristiquesde | le temps. dans le pour con- 
taire. l'individu  |e Résultats temps. tinuer 

e Résultats (âge, sexe. qualitatifs les hypo- 
qualitatifs. poids). et approches thèses 
le Résultats quantitatives. faites sur 
qualitatifs le terrain. 
et approches 
quantitatives. 

e Nécessite un |e Partimputée |e Nécessite |e Ne permet |e Nécessite la  |e Méthode e Résultats |e Conditions 
milieu ou- à l'espèce unecou- | pas de mort de lourde. incertains | expéri- 
vert. étudiée ? verture différen- | l'animal. e Problèmes car possi- | mentales 

e Approche  [|ePetitesespè- | neigeuse | cierles  |e Méthode d'échantil- bilitéde | différen- 
desindividus | ces végétales | suffi- effetsdu | lourde. lonnage. fréquen- | tesdes 
— perturba- négligées ou sante, piétine- le Problème le Absence des tation condi- 
tions possi | sous-estimées. | doncré- | mentet | d'échantil- épidermes d’une tions na- 
bles. e Nécessite sultats de lacon- | lonnage. fins. zone sans | turelles 

e Détermina- une densité limités somma- |e Nécessite le Absence de qu'il y ait |e Espèces 
tion à dis- enindividus | dansle tion. un grand données nourris- | sauvages 

; tance des relativement temps e Nécessite nombre sur l’indi- sage. souvent 

HREDTE végétaux forte. le Peu de un milieu | d'individus vidu. e Hypothè- | difficiles 

ACTES consommés. |e Peu de rensei-| rensei- homo- pour faire se qua- à élever 

Possible seu- gnements gnements. | gène. une étude litatives en capti- 
lement de quantitatifs. quantita- |e Nécessite | àlong seule- vité. 
jour. tifs. une den- | terme. ment. 

e Aspects qua- sité. forte. 


litatifs seu- 
lement, pas 
de quanti- 
fication 
possible. 
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W-SW 


E-NE 
Zone de Emplacement 
prélèvement des garennes 
des féces 


"LE 
e Pleridaie | 9 Lande sèche 
Lande: 2: . fase 
méso- : Qi sans À mc sans 
hygrophile :à Callune!S$:  Callune HT Callune 


Recouvrement de la strate 
supérieure (0,40-1,50m) 


Recouvrement de la strate 
inférieure (0-40cm) 


Recouvrement de la strate%] 
muscino-lichènique 


o a 


Cladonia impera 
Ulez galiié 
Erica ciliarié 


ré 
o1: 

rica tetra 
Carez paricea 
Catluna vulgari 
Potentilla erecta 
Juncus acutiflorus 
Simethis planifolia 
Dactylorchis maculata 
Polygala serpyllifolia 
Anagallis tenella 
Pedieularts sylvatica 
Erica cinera 
Hypochaeris radécata 


Lex exropaeus 
Pteridium aquilinum 
Hoîcus Lanatus 

Rubus gr. fruticosus 
Epilobium angustifolium 
Lonicera perzelymenum 


Senecio sylvaticus 
Endymion non scriptus 
Digitalis purpurea 
Cirsium vulgare 

Rosa arvenst 


Salix atrocinerea 
Brachypodiun pinnatun ie 
Sedum ang licun 4 


Nomenclature issue de OZENDA et CLAUZADE (1970) pour les Lichens 
et de Des ABBAYES et a (1971) pour les plantes vasculaires. 


F6. 1. — Transect de végétation caractérisant la composition floristique de la station d'étude. Fréhel 
(août, 1978). 
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% d'épidermes 
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RÉGIME ALIMENTAIRE DU LAPIN DE GARENNE 593 


E. ciliaris, E. tetralix et Calluna vulgaris) sont domi- 
nantes sur notre station, sauf sur l'emplacement des 
garennes où Pieridium aquilinum est la principale 
plante présente. Pour les graminées, deux espèces 
sont localement abondantes: Molinia caerulea en 
lande méso-hygrophile et Holcus lanatus en lande 
xérophile haute. 


RÉSULTATS 


Les résultats (fig. 2) sont exprimés en pourcen- 
tages d’épidermes des principales espèces consom- 
mées. Lorsque plusieurs prélèvements ont été effec- 
tués au cours d’un même mois, pour chaque espèce, 
les pourcentages ont été calculés à partir de l’ensem- 
ble des épidermes examinés (400 par prélèvement). 


Lors de nos déterminations et plus particulière- 
ment au cours de la seconde année, nous avons 
discriminé les espèces ingérées préférentiellement : 
Calluna vulgaris, Erica cinerea, Ulex europaeus, Ulex 
gallii, Simethis planifolia, Carex panicea, Holcus lana- 
tus, Molinia caerulea. Dans la catégorie des « Mono- 
cotylédones diverses » figurent les épidermes non 
caractéristiques d’une espèce, notamment les inflores- 
cences de graminées, et ceux appartenant à des plan- 
tes rarement consommées (Brachypodium pinnatum). 
Dans celles des « Dicotylédones diverses >» nous avons 
regroupé les fragments caractéristiques de cette 
classe appartenant à des plantes dont les épidermes 
n'avaient pas été pris en compte dans le catalogue 
de référence, ainsi que quelques débris d’espèces 
dont l’ingestion peut être qualifiée d’accidentelle à 
Fréhel (Erica tetralix, Rubus du groupe fruticosus). 
Enfin, nous avons regroupé dans la catégorie des 
<Epidermes indéterminés » les fragments non caracté- 
ristiques ne permettant pas de se prononcer sur leur 
identification, même à l'échelon de la classe (mono- 
cotylédones et dicotylédones). 


L’examen de l’ensemble des résultats montre que 
sur les 30 espèces végétales disponibles, seulement 
8 d’entre elles composent l'essentiel du régime ali- 
mentaire du lapin. Tout ou partie de ces espèces sont 


ingérées toute l’année en plus ou moins grande 
proportion, tels Ulex europaeus, U. gallü, Holcus 
lanatus, Erica cinerea et Calluna vulgaris, alors que 
d’autres ne sont consommées que périodiquement. 
C’est le cas de la liliacée Simethis planifolia, de Carex 
panicea, de Molinia coerulea, des fleurs d’Erica cine- 
rea. Parmi ces espèces nous pouvons considérer 
qu'Ulex europaeus, U. gallii, Holcus lanatus, Calluna 
vulgaris et Erica cinerea constituent la base de l’ali- 
mentation du lapin dans la lande étudiée, les autres 
ne jouant apparemment sur le plan quantitatif qu’un 
rôle secondaire (tabl. 2, fig. 2). 


DISCUSSION 


La comparaison de nos résultats avec ceux obte- 
nus par d’autres auteurs ayant travaillé dans un type 
d'habitat semblable permet de constater tout d’abord 
que certaines espèces décrites comme étant délaissées 
par le lapin sont consommées sur notre station. C’est 
le cas d’Holcus lanatus considérée comme «peu 
agréable » pour le lapin par FENTON (1940), Gir- 
LHAM (1955) et WrLLrAMS ef al. (1974). C’est égale- 
ment le cas de Molinia caerulea, plante peu appé- 
tente pour le lapin d’après GILLHAM (1955) et MOREL 
(1956) ainsi qu’Erica cinerea que TANSLEY (1939) et 
THoMAS (1960) avaient classée dans les plantes évi- 
tées par le lagomorphe étudié. On peut noter égale- 
ment que des épidermes de Preridium aquilinum, 
ptéridophyte considérée par WATSON et al. (1965, in 
Garner’s veterinary toxicology, 1967) comme étant 
toxique, sont présents dans les fèces. La comparaison 
entre la liste des plantes présentes et celle des plantes 
consommées permet de dire que le lapin effectue 
toutefois un choix lors de la prise de nourriture. Ce 
choix est plus ou moins restreint en fonction de 
l'époque de l’année, une partie des plantes annuelles 
disparaissant totalement pendant la saison hivernale. 


Certaines plantes peu abondantes comme la lilia- 
cée Simethis planifolia sont recherchées et consom- 
mées dès l'apparition des jeunes pousses en avril. 
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TABLEAU II 


Importance relative, en pourcentage, des fragments d'épiderme caractéristiques de différentes espèces de plantes 
de la Lande trouvées dans les fèces d'un groupe de Lapins, au cours de deux années consécutives (décembre 1976 
à novembre 1978). 


Déc | Janv Avril] Mai | Juin | Jui | Août Déc | sanv Avril] Mai [Juin | juil | Août] Sept | Oct | Nov 
1 n=3) 2ln=1 2ln=2 

Monocoty- 
lédones 
diverses. 12158 | 16[521|643| 3111279] 51,7] 444|332/162|25.5| 29) 09! 38| 57| 70|170|177|180| 44| 72| 37] 60 
Holeus 
Lnatus 264/135/462|528|541| 303 |181|187| 5891272 |441| 84 
Molina 
caerulea 13 06 o7| 87/1090! 77] 31131116 | 07 
Simerhis 
planefolia os! 11| 14| 17 
Carex panicea 12 o2| 28 
Utex spp. 653 |a8s |s98 | 213] 205 | s82|653| 326] 235 | 168 | 206 | 215|271|264| 280] 134 |216|221|400| 325] 9.7] 0.7|14.5 |421 
Erica cinerea. 
feuilles [208 [170 |367|198| 45] 25] 20| 38| 37| 33] 39! s0| s7] 21| s5| 29] 29| 20| 03| 30| 24] 37| 17| 75 
pétales 20| s6|138|172| 75] 03 311103 | 50 | 02 
graines 18| 60! 55| 15] o1 01 13| 42| 141] 02 
Calluna 
butgaris 40 |142| 0.5! 07| 08| 28| 22| s4| 70] 92/242|285/295|s23| 96/191/103| 59] 24| 96] 49|120 |130 |257 
Dicotyledones 
diverses 69 | 37/06| 39| 18| 32| 17] 39/128/149/107|100| 60] 30| 45| 33| 14| 28| 37| 47| 87] 69| 46| 47 
Epidermes 
indéterminés | 17 | 08 | 06| 23| 25| 18| 12] 05| 15] 31] 16| 10| 07] 19| 18| 191 14| 1| ss| 43| 35] 61] 38| 16 


n = nombre de prélèvements, 


Pour d’autres, l’ingestion dépend de l’abondance. 
C’est particulièrement net pour Calluna vulgaris qui, 
à la suite de la sécheresse de l'été 1976 n'était pré- 
sente (sous une forme consommable) que très loca- 
lement au cours de l’hiver 1976-1977, alors que 
durant l’hiver 1977-1978, les lapins disposaient en 
abondance de jeunes pousses apparues au printemps. 


Parmi les espèces consommées toute l’année, il 
faut remarquer que mis-à-part Holcus lanatus, grami- 
née régulièrement ingérée, les plantes qui constituent 
la base de l'alimentation du lapin sont plus consom- 
mées à certaines périodes qu’à d’autres, la significa- 
tion des pics de consommation n'étant pas la même. 
Chez les ajoncs par exemple, la consommation esti- 
vale est en rapport avec la présence de jeunes pous- 
ses alors que l’ingestion importante de ces légumi- 
neuses pendant l'hiver est plutôt à mettre sur le 
compte du nombre d’espèces végétales disponibles. 


Il est également important de noter que la recher- 
che alimentaire peut conduire à des choix très précis 


d'organes végétaux considérés comme ayant une haute 
valeur énergétique. C’est le cas des parties terminales 
des plantes en croissance, mais c’est aussi le cas des 
inflorescences de graminées consommées de juin à 
août ou des fleurs d’Erica cinerea recherchées en fin 
de floraison. 


Ces résultats nous conduisent à ne pas retenir 
lhypothèse de GILLHAM (1955) qui avait cru remar- 
quer que les espèces délaissées sont généralement les 
plantes contenant un grand pourcentage de tissus 
ligneux (cas des ajoncs et des éricacées), ou ayant 
une certaine rugosité, des épines (cas de Rubus gr. 
fruticosus), des poils (cas d’Holcus lanatus), des 
feuilles urticantes ainsi que celles considérées comme 
toxiques (cas de Preridium aquilinum). 

Nos conclusions tendraient plutôt à renforcer l’hy- 
pothèse de MYERs et POOLE (1963) pour qui toute 
espèce végétale à l’exclusion des plantes arômatiques 
et toxiques (la notion de toxicité étant à nuancer en 
fonction de ce que nous avons remarqué chez Pteri- 
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dium aquilinum) sont potentiellement consommables 
par le lapin à certains stades de leur développement 
ou à certaines saisons. 

L’ingestion plus ou moins importante d’une plante 
dépendra non seulement de son stade phénologique 
mais aussi de son abondance relative et, ainsi que le 
laissent supposer des observations préliminaires, de 
certaines conditions météorologiques (un air saturé 
d’eau permettant semble-t-il l’ingestion de végétaux 
ligneux à un moment de l’année où ils sont souvent 
délaissés). Mais la recherche d’organes floraux, de 
jeunes pousses, de bourgeons terminaux nous incite 
à penser que la notion de consommation préféren- 
tielle à un stade de développement du végétal est 
peut-être aussi à mettre en parallèle avec celle de 
valeur nutritive. Afin d’envisager la validité d’une 
telle hypothèse nous avons confronté nos résultats 
avec les travaux de CLÉMENT et TOUFFET (1976) qui 
ont étudié au cours de l’année l’évolution de la 


qualité nutritive des plantes de landes dans les Monts 
d’Arrée dont la végétation est proche de celle de 
notre station. 

Ces auteurs classent les différentes espèces consom- 
mables par les phytophages (en l'occurrence des 
moutons de race rustique, LEFEUVRE et al, 1980) 
en 4 groupes définis à partir de la teneur en azote 
total et des teneurs en éléments biogènes dominants 
(tabl. 3). 

L'analyse de ce travail nous amène à conclure 
qu’en lande, si les lapins veulent bénéficier au mieux 
des potentialités trophiques du milieu, ils doivent 
adapter leur régime alimentaire au cours de l’année 
en passant d’une alimentation à dominante grami- 
néenne pendant la belle saison à un régime à base 
de plantes ligneuses au cours de la période hivernale. 

Sur notre station, la succession dans la consom- 
mation des espèces au cours de chacun des deux 
cycles annuels et la recherche des parties de plantes 


TABLEAU II 


Classification des végétaux des landes des Monts d'Arrée en fonction de leur valeur alimentaire. (D'après CLÉMENT 
et TOuFFET, 1976). 


Valeur alimentaire Critères biochimiques Espèces - Nature et âge 
N total > 4% 
À K>2% Ulex europaeus — repousses sur vieux pieds 
sans Mg > 0.25 % ‘Holcus mollis — jeune pousses (fin mars) 
P> 0,25 % 
Ulex europaeus — parties vertes 
AN or Ulex galli — parties vertes 
ie. Graminées : Holcus mollis 
Moyenne Mac 0 20% Agrostis setacea — jeunes pousses 
A 8 ie Molinia caerulea 
291 Vaccinium myrtillus — feuilles 
Preridium aquilinum — plantes vertes 
Ericacées : Erica ciliaris 
2%>N>1% Erica cinerea — pousses vertes 
_— K>1% Calluna vulgaris (toute l'année) 
se Mg > 0.15 % Vaccinium myrtillus — rameaux verts 
P> 0.05 % Graminées — feuilles âgées 
Cypéracées — toutes les feuilles 
N<1% Ericacées — pousses vertes de plus d’un an 
DES) K<1% Graminées — feuilles sèches 
SAR Mg < 0.15 % Légumineuses — toutes les parties autres que les pousses vertes annuelles 
P < 0.05 % 
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les plus riches confirment qu’il en est bien ainsi. 


Tout semble indiquer qu’il existe donc une excel- 
lente adéquation entre le choix des espèces ingérées 
et leur valeur alimentaire. 


Cette hypothèse, avancée par de nombreux auteurs 
parmi lesquels TURCEK (1959), Myers et POOLE 
(1963), Mizer (1968) et tout dernièrement par 
RocErs (1979) n’a pas été démontrée d’une manière 
satisfaisante jusqu’à présent et ce d’autant plus que 
nous ignorons totalement les mécanismes qui per- 
mettent à l’animal d’apprécier la valeur nutritive des 
plantes. 


CONCLUSION 


Aucune des méfhodes utilisées (observation directe, 
abroutissement, fistules, coprologie) pour analyser le 
régime alimentaire de vertébrés phytophages n’est 
pleinement satisfaisante lorsqu'il s’agit d’étudier des 
animaux sauvages ou domestiques vivant en liberté 
dans des formations végétales hétérogènes. L'étude 
des fragments d’épidermes contenus dans les fèces 
présente l'avantage de fournir une image assez com- 
plète de la consommation des vertébrés même s'ils 
vivent dans des formations végétales denses ou s’ils 
présentent une activité trophique nocturne. La repro- 
ductibilité des résultats obtenus au cours de deux 
années d’études consécutives sur un groupe de lapins 
de garenne vivant en lande confirme qu’il s’agit d’une 
méthode fiable permettant d’obtenir le maximum d’in- 
formations sur le régime alimentaire d’une popula- 
tion, sans la perturber sur le plan démographique. 
Nous tentons actuellement de conforter cette méthode 
par d’autres telle que celle des enclos de protection 
pour nous faire une juste idée des quelques végétaux 
ingérés qui ne peuvent être détectés lors de l'étude 
des fèces et pour tenter de quantifier l'impact du 
lapin sur la végétation (composition floristique, pro- 
duction végétale). 

Les résultats obtenus au cours de ces deux années 
d’études, confrontés avec ceux des botanistes tra- 
vaillant sur la valeur nutritive des principales plantes 
consommées, ouvrent une nouvelle voie de recherche 


que nous comptons développer sur ce matériel ainsi 
que sur d’autres, en collaboration avec les autres 
chercheurs du laboratoire travaillant aussi bien sur 
les Orthoptères (matériel plus facile à manipuler que 
le lapin), que sur les moutons de race rustique éle- 
vés en zone d’inculture (matériel plus facile à obser- 
ver et à fistuler). 
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FACTORS AFFECTING THE DISTRIBUTION 
OF ENCHYTRAEIDAE (OLIGOCHAETA) 
IN ASSOCIATIONS AT PEAT AND MINERAL SITES 
IN NORTHERN ENGLAND 


by V. STANDEN 
Zoology Department, Durham University, Durham, England DHI 3LE 


INTRODUCTION 


Enchytraeidae are small oligochaetes which occur 
in large numbers in certain types of soil. Some spe- 
cies are particularly abundant amongst organic debris 
such as decaying seaweed and others in soil with 
a high organic content such as peat under various 
types of moorland and raw humus under coniferous 
woodland. 


Comprehensive accounts of enchytraeid commu- 
nities are given by ABRAHAMSEN (1972) and O’CoN- 
NOR (1957) for coniferous woodland and by SPRIN- 
GETT (1967) and Sozxoy (1975) for moorland and 
grassland sites. NURMINEN (1967) and HEALY (1975) 
recorded the species composition of a wide range of 
sites, both limnic and terrestrial including mull and 
mor humus types and bogs. 

The present study describes the distribution of 
species in soil of different types of moorland in the 
northern Pennines of England and attempts to relate 
this to physical characteristics of the sites. The sites 
were chosen in conjunction with an extensive survey 
of the invertebrates of moorlands carried out on 
behalf of the Nature Conservancy Council by Coul- 
son and Butterfield, Durham University and they in- 
cluded upland mineral soil and upland and lowland 
bog. The distribution of earthworms trapped and col- 
lected at the sites has been described by Standen 
(1979). 


METHODS 


1. SAMPLING METHOD. 


Five soil cores 1/1 000 m—? X 8 cm deep were 
removed with a cylindrical steel borer. The soil 
cores were extracted in modified Baermann funnels 
(O'Connor, 1955) and the animals identified using 
the systematic key of NIELSON and CHRISTENSEN 
(1959). Each site was sampled at least twice at diffe- 
rent seasons in 1977 and 1978. 


2. DESCRIPTION OF SITES. 


37 sites were covered by peat soil which varied in 
depth from 6-150 cm. Some of these had developed 
over sandstone or grit and some over limestone. The 
vegetation was either 1) well developed ‘raised' bog. 
These sites were wet with abundant cover of Sphag- 
num spp and with low growing Calluna vulgaris L. 
2) Blanket bog with Calluna vulgaris and Eriopho- 
rum vaginatum codominant. 3) Drier sites, generally 
with shallow peat and dominated by C. vulgaris. 4) 
Intermediate types similar to blanket bog but with 
Juncus and Eriophorum sp dominant. 


The mineral sites supported herb rich grassland 
dominated by species of Agrostis and Festuca. In 
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TABLE | 
Characteristics of the sample sites 
Grider [Altitude | Rainfall es Soil ne Vegetation|Dominant | Site |Sphagnum 
À Gm | Cm | | PH à type plant wet | present 
1 Bear Park NZ 252442| 91 67 so | 38 | 85 Dr. E F + 
2 NorthPlantation | NZ 083455 | 274 84 8 | 3.7 | 49 Dr INOV = = 
3 Waskerley À NZ 016447 | 411 95 7 | 40 | 30 Dr. Ce = = 
4 Waskerkey B NZ 014446 | 411 9s | 150 | 35 | 93 BL CV. + + 
5 Kilhope NY 800432 | 627 148 6 | 42 | 43 BL E + + 
6 LangdonCommon | NY863349| 615 151 | 100 | 37 | 93 BL Cv. + + 
7 Grass Common A | NY827357| 674 | 170 | &5 19 É AJF = = 
8 GrassCommonB |NY825357| 674 | 170 | 100 | 36 | 0 BL CV. + + 
8a Grass CommonBX | NY825357| 674 | 170 | 100 | 3.6 | 90 BL. CV. + + 
9  Moor House À NY755332| 533 | 205 0 |MS-7 17 AL AJF + = 
10  Moor House B NY 756328 | 561 | 205 on MS 29 L AIF = 2 
11  Moor House C NY764332| 549 | 205 | 100 | 40 | 95 BL J + = 
12 Moor House D NY765333| 551 | 205 | 100 | 39 | 91 BL. CV. + + 
12a Moor House DX NY 765333 | 551 | 205 | 100 | 39 | 91 BL Cv. + + 
13 Dun Fell430 m NY 697295 | 427 | 140 GNT EN AL AJF + à 
14 DunFell520m NY 702298 | 518 | 150 30 | 40 | 90 BL J + = 
15 DunFell580 m NY 708302 | 579 | 165 55 | 39 | 86 BL J + = 
16 Dun Fell 630 m NY 713307 | 625 170 CMS TI ES AL AJ = 
17 DunFell820m NY 711319 | 823 190 12 39 NSS BL E + = 
18 Cow Green A NY814302| 500 | 175 | 100 | 3.8 | 94 BL EYE + + 
19 Cow Green B NY 814303 | 500 | 175 Wu sr) ïb s = = 
20 Tail Brig A NY 810042 | 518 | 150 o | 66 | 30 L s = 4 
20a Tail Brig AX NY810042| 518 | 150 o | 66 | 30 L s - = 
21 Tail Brig B NY 811043 | 518 | 150 |150 | 3.7 | 90 BL E + 
22  Sunbigein À NY 687090 | 335 142 o | 61 il L s à = 
23 SunbigginB NY 680083 | 335 142 10 | 39 | 74 Dr. CV. = = 
24 Scar Close À sD 755779 | 336 | 170 34 | 37 | 94 BL Cv. + + 
25 Scar Close B SD 754780 | 336 170 0 | 43 | 30 5 s = : 
26 Newby Head Moss | SD 795836 | 427 195 so | 36 | 95 BL. J + + 
27 BurnsBeckMoss A | SD 595880 | 168 160 | 100 | 38 | 94 RB CVIE + + 
27a Burns BeckMossB | SD 595880 | 168 | 160 |100 | 38 | 94 RB. CVIE + + 
28  Meathop Moss SD 445818 | 11 115 |100 | 37 | 96 RB CVIE + + 
29. Deer Dyke Moss SD 343823 | 15 130 | 100 | 3.7 | 94 RB CV. + + 
30 Golden Grove SE 044945 | 457 110 2 NES BI CV. + + 
31 Apedale A SE 022943 | 388 | 118 o | 70 | 22 AL AJF = = 
32  Apedale B SE 023944 | 388 | 118 60 ES TRES Dr. CV. = = 
33 Rowantre Scar A |SE 032932 | 411 105 6 | 38 | 9 Dr. 3 = = 
34 Rowantre ScarB |SE 032932 | 411 105 6 | 38 | 92 Dr. (CNE ë = 
35  Beldon Bottom SD 967940 | 488 81 |100 | 36 | 91 BL CV. + = 
36 Tranmire NZ 762117 | 229 91 10 | 38 | 34 Dr. CV. = Æ 
37 Kildale NZ 620111 | 274 88 8 | 38 | 4 Dr. Cv. = L 
38 Murk Mire NZ 797025 | 240 78 |100 | 42 | 78 Dr. CV. + 
39 Yarkey NZ 750007 | 328 | 102 1500514] Dr. CV. = = 
40 Job Cross NZ 692110 | 259 91 M | EC RB Cv. = = 
41  Fenbog Reserve SE 852974 | 198 88 |100 | 38 | 94 RB CV. + + 
4la Fenbog Enclosd | SE 852974 | 198 88 |100 | 38 | 94 BL CVJE + = 
42 Botton Cross NZ 701017 | 427 90 | 100 | 36 | 95 BL. Cv = L 
LE 
Names of mineral sites underlined. 
Key: Vegetation type. L= limeslone grassland, AL = alluvial grasland, BL = blanket bog, Dr.= dry peat, R.B.= raised bog 
Dominant plant. A/F = Agrostis/Festuca, S = Sesleria cacralea, E = Eriophorum spp, C.V. = Calluna vulgaris, J = Juncus 
squarrosus. 


=) 
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Newcastle 


Land over 240 m 


10 Km 


F6. 1. — The study sites described in Table 1. 


some cases Sesleria caerulea Was an important com- 
ponent. The characteristics of the sites are summari- 
sed in Table 1 and their loaction is shown in Fig. 1 
and a detailed description is given by Courson and 
BUTTERFIELD (pers. comm.). 


RESULTS 


31 species of Enchytraeidae were identified. A list 
of species and authorities is given in Table 2. One 
species Cognettia sphagnetorum Was dominant at all 
peat sites and at several of the mineral sites. This 
species reproduced by fragmentation and shows con- 
siderable polymorphism. Studies are in progress to 
describe the various types further. 


Mineral sites supported a greater diversity of 
species than the peat sites, but generally a greater 
number of individuals and biomass were found in 
peat. The number of each species is given in Table 3 
and is the average of samples taken over two years 
at different seasons. The number of peat and mineral 
sites at which each species occurs is given in Table 2. 
All species of Fridericia were confined to mineral 
soil. Some species of Cernosvitoviella, Mesenchy- 
traeus and Marionina were found only at peat sites. 
A few species occurred at both types of site e.g. C. 
cognettii. 


SPECIES ASSOCIATIONS. 


Cluster analysis of SORENSENS Similarity index 
(1948) was used to identify those species which com- 
monly occur together. Each species was scored as 
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TABLE 2 
Factors significantly correlated by multiple regression with the distribution of species grouped by cluster analysis. 


Mineral Peat Significant Final 
sites sites variables R2 
] 
Group I 
Fridericia magna (Friend) FMAG 2 0 LG: S 37 
Fridericia striata (Levinsen) FSTR 1 0 Sr: LG sol 
Mesenchytraeus glandulosus (Levinsen) MGLA 1 1 JS .32 
Mesenchytraeus armatus (Levinsen) MARM 3 0 AJF 53 
Group Il 
Fridericia galba (Hoffmeister) FGAL 8 0 LG : pH : A/F .88 
Fridericia bisetosa (Levinsen) FBIS 7 0 81 
Enchytraeus buchlolzi (Vejdovsky) EBUC 6 2 s1 
Fridericia perrieri (Vejdovsky) FPER 5 0 .83 
Cognettia glandulosa (Michaelsen) CGLA 9 1 11 
Henlea perpusilla (Friend) HPER $ 1 .10 
Fridericia paroniana (Issel) EPAR 4 1 .56 
Buchholzia appendiculata (Buchholz) BAPP 3 0 39 
Henlea nasuta (Eisen) HNAS 4 0 48 
Marionina riparia (Bretscher) MRIP 1 0 S:A/F :pH 65 
Achaeta bohemica (Vejdovsky) ABOH ] 4 Wet 48 
Group Ill 
Marionina simillima N and C MSIM 1 0 + NS 
Fridericia maculata (Issel) FMAC 1 0 S:LG 38 
Group IV. 
Fridericia bulbosa (Rosa) FBUL 2 0 S 38 
Fridericia bulboides N and C FBUS 1 0 S: .38 
Marionina argentea (Michaelsen) MARG 2 .25 
Group V 
Cognettia sphagnetorum (Vejdovsky) CSPH 8 37 Sphag : WL 48 
Marionina clavata N and C MCLA 5; 28 Dr 229. 
Mesenchytraeus sanguineous N and C MSAN 0 16 RB : Wet 70 
Cernosvitoviella briganta (Springett). CBRI 0 12 Rain NS 
Marionina filiformis N and C MFIL 0 8 WL 51 
Cernosvitoviella atrata (Bretscher) CATR 0 12 Wet NS 
Group VI 
Cognettia cognettit (Issel) ccoG 6 2 Rain : Sphag 35 
Achaeta affinis N and C AAFF 3 10 JS : AJF .80 
Achaeta eiseni (Vejdovsky) AEIS 2 8 IS_ 46 
Achaeta sp. ACHA 3 5 E : Alt 81 
No Group 
Mesenchytraeus flavus (Levinsen) MFLA 2 0 Rain 42 
Mesenchytraeus pelicenis Levinsen) MPEL 0 1 E NS 
Key. Vegetation type. L= limestone grassland ; AI. = alluvial grassland ; BI. = blanket bog ; Dr = dry peat ; R.B.= raised bog. Domi- 
nant plant. A/F.= Agrostis/Festuca ; S.= Sesleria caerulea ; E. = Eriophorum spp. ; C. Calluna vulgaris ; J.S.= Juncus squar-| 
rainfall. Bar indicates negative correla- 
==] 
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TABLE 3 
The average number of each species per 1/200 m? 


AE = 2lolgiaisimle 2lalx glalulg <|zlslale Le <|<| 
AAA AA ER BEBE ÉABBÉAERERE 
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20 20 | 10 10| 50 10|5|5 10 20| 20 s 10 

7 12 UE 16 col "l2] | Li: 
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2 æ| | 4/10] 20 5 100 
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Site 38 is divided into a wet area(a) and a dry area(b). 


present or absent and the result of the analysis is 
shown in Fig. 2. The degree of similarity between 
the clusters was low but at the level of 0.25, six 
groups were discernible with a clear distinction bet- 
ween species associated with peat and those with 
mineral sites. 


Groups I-IV contained species mainly confined to 
mineral sites. Group I species all occur in low num- 
bers at one of the Moor House Reserve mineral 
sites. Group II are species which occur at most of 
the mineral sites and all were found at Scar Close 


Limestone. Marionina riparia is an exception and 
this was found only at Scar Close Limestone. Species 
in Group II and IV have little in common but all 
are comparatively rare and occur at only one or two 
mineral sites. Group V comprises those species which 
are mostly confined to deep peat sites while the 
species in Group V occur at only a low percentage 
of shallow peat sites and mineral sites. 


Mesenchytraeus pelicensis and M. flavus both 
occurred at one peat site and were not placed in a 
group for this analysis. 
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Fig. 2. — Enchytraeid species grouped by cluster analysis. 


FACTORS AFFECTING THE DISTRIBUTION OF SPECIES. 


The occurrence of each enchytraeid species was 
compared with the measured characteristics. The va- 
riables listed in Table 1 were used in a stepwise mul- 
tiple regression analysis. The features of the sites 
most highly correlated with each species and signi- 
ficantly reducing the error of the sum of squares are 
listed in Table 2. 


The species in Groups I-IV were almost entirely 
confined to mineral sites and the factors correlated 
with their distribution were : 

1. pH - five species in Group II 

2. Vegetation type - ten species correlated with 
limestone grassland, one species with alluvial grass- 
land. 


3. Dominant plant - four species correlated with 
Agrostis/Festuca, six species positively associated 
and eight species negatively associated with Sesleria 
(all of the eight species were also positively asso- 
ciated with limestone grassland), one species corre- 
lated with Juncus squarrosus. In addition Achaeta 
bohemica was negatively associated with wetness. 
The percentage of the variation in distribution 
accounted for by the significant variables was high 
for most species in Group IL. The species in Group 
V were mainly confined to peat sites. Only a low 
percentage of the variation in distribution was ac- 
counted for by significant variables and the occur- 
rence of each species is described in more detail 
below. 


1. Cognettia sphagnetorum was dominant at all 
the peat sites and was present but not abundant at 
all the mineral sites also. Its distribution Was corre- 
lated with Sphagnum and weight loss of soil on 
ignition which accounted for 35 % variation. These 
two factors are characteristic of deep peat sites but 
cannot account for the occurrence of the species on 
eight of the ten mineral sites. The species reproduces 
by fragmentation and very few specimens with repro- 
ductive organs and eggs were found during a three 
year study at Moor House N.N.R. ‘Mature’ speci- 
mens were found at several sites at a frequency of 
1-10 %. C. sphagnetorum is highly polymorphic with 
respect to the number of setae and the condition of 
the chloragogen cells and further studies on the dis- 
tribution of the different types are in progress. 


2. Mesenchytraeus sanguineus was first recorded 
from peat at a Moor House site by PEACHEY (1959) 
and has been found subsequently in Scandinavia, It 
is widespread in peat in Britain but was found only 
once at a site which also supported Achaeta sp. One 
variable — ‘raised bog’ was significant in the re- 
gression analysis and accounted for 8 % of the va- 
riation. 


3. Cernosvitoviella briganta was described by 
SPRINGETT (1967) from material collected at Moor 
House. This survey showed that it is widely distri- 
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buted in the north Pennines but occurs in the deeper 
wetter peat sites rather than in shallow peat. It occurs 
at high densities and was significantly correlated 
with rainfall only. 


4. Cernosvitoviella atrata is widespread in Europe 
and N. America. Its distribution in peat bogs in the 
N. Pennines is similar to that of C. briganta and the 
two species are found together, It was significantly 
related to wet sites. 


‘ 

S. Marionina clavata was widely distributed bet- 
ween the peat sites being the most commonly occur- 
ring species after C. sphagnetorum. It occurred in 
highest number on the shallow peat sites and it also 
occurred at several limestone sites although not abun- 
dantly. Multiple regression analysis showed it to be 
significantly correlated with dry bog sites but only 
12 % of the variation in distribution was accounted 
for. 


6. Marionina filiformis occurred at a wide range 
of peat sites but only once at a site with a species of 
Achaeta. None of the variables used in the multiple 
regression analysis was significantly correlated with 
its distribution. 

The species in Group VI were found at a few peat 
sites and some mineral sites also. 


7. Cognettia cognettii occurred at two peat sites 
both disturbed to a certain extent. Meathop Moss is 
raised bog invaded by birch and willow, and Dun 
Fell 820 m was dominated by Eriophorum vagina- 
tum. This species is abundant in some coniferous 
forest soils in north Wales (O'Connor, 1957) but the 
specimens found in the present study were larger. 


8. The presence of Achaeta species at peat sites 
was unexpected as SPRINGETT (1967) in her survey 
of the Enchytraeidae of Moor House found Achaeta 
spp. confined to mineral soils. The four species found 
in the present survey occurred at both peat and mi- 
neral sites. The density was always low. None were 
found at the deepest peat sites although À. eiseni 
and À. affinis was found at Newby Head Moss and 


A. affinis at Dun Fell 430 m which are blanket peat 
sites with peat up to 50 cm deep. 


Two species were not included in a group by the 
cluster analysis. Mesenchytraeus pelicensis was found 
only at Kilhope and is rare. M. flavus was found 
at two sites at Moorhouse only. It is difficult to ex- 
plain the isolated occurrence of these species when 
many apparently suitable nearby sites do not support 
them. 


CLUSTER ANALYSIS OF THE SITES. 


The sites were clustered in two ways. Firstly 
according to the presence of species at the sites and 
secondly according to the measured variables of the 
sites. In the cluster analysis of sites by presence or 
absence of species, the peat and mineral sites are 
clearly separate (Fig. 3). The mineral sites are dissi- 
milar with one cluster — Group A and a group of 
sites with little similarity between them and including 
two peat sites iwth shallow peat — Group B. The 
peat sites were clustered into two groups — C and 


y 


20 710 6 2169128 3 1921 818 30ug 41264 5 2795426 94 2 2 1153628297 320430 1 24 81340 


FiG. 3. — Sites clustered on the basis of species present. 
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2032254981 710 9 162124263047 6 9 18 4 Mastlar2otlag 5 11144 15172334 913983322640 2 39 3 43 
“ : 8 


Fi6. 4. — Sites clustered on the basis of variables shown 
in Table 1. 


D. In the cluster analysis of the sites by means - 


of the variables listed in Table 1 four groups of sites 
also are distinguished in Figure 4. Groups 1 and 2 
contain mineral sites, the sites in Group 3 are main- 
ly blanket bog sites and Group 4 contains sites with 
shallow peat, two of which had a community similar 
to that of mineral sites. 


There is some resemblance between the clusters of 
sites produced by the two different methods and the 
number of sites in common between groups is shown 
below. 


Species grouping Gp A | GPB | GpC | GD 
Number in group 8 3 16 | 16 
Variable grouping Gp2 | Gp1| Gp3 | Gp4 
Number in group 4 5 240) NT 
[re of sites in common 4 1 16 | 10 | 


Thus group A contained all the sites in group 2 
and some group 1. Group B contained the remaind- 
ing group 1 and in addition two sites which were 
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classed with peat sites on the basis of site variables. 

The two groups of peat sites defined by the two 
different methods also resembled each other. The 
sites in group D contained all sites in group 4 ex- 
cept the two sites with mineral affinities already 
referred to, and seven sites from group 3. The sites 
which groups D and 4 have in common are shallow 
peat sites. The additional seven sites in Group D 
are Meathop Moss and Deer Dyke — raised bogs 
and Scar Close Peat, Dun Fell 580 m, Murk Mire 
Dry and Bear Park which are well drained blanket 
bog. Group C contained the rest of the sites in group 
3 which are blanket bog sites apart from Burns Beck 
and Fen bog reserve which are raised bog. 


DISCUSSION 


1. DISTRIBUTION OF SPECIES AT MINERAL SITES. 


All species of the genus Fridericia were confined 
to mineral sites apart from one species found on a 
shallow peat site. This is in agreement with SPRIN- 
GETT'S (1967) work at Moorhouse and the survey of 
north European enchytraeids by NURMINEN (1967) 
who found this genus only at meadows, meadow 
forest or freshwater shores. 


Nine Fridericia species were found in the present 
study. All were correlated with pH, limestone grass- 
land or the dominant plant. The distribution of the 
Friderica species is thus similar to that of most of 
the species of earthworms at the same sites (STAN- 
DEN, 1979) but it is not known whether their phy- 
siological and behavioural responses are similar to 
those of earthworms. There are more species of Fri- 
dericia than any other genus of enchytraeids. 

Species of six other genera were found on the mi- 


neral sites. Cognettia glandulosa was the most wides- 
pread and was found at ten of them. 
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2. DISTRIBUTION OF SPECIES ON PEAT SITES. 


The number of species found at the peat sites 
probably depends on the range of microhabitats pre- 
sent so that uniform areas such as blanket bog over 
continuous peat support three or four species only. 
These are Cognettia sphagnetorum, Cernosvitoviella 
atrata or C. briganta, Mesenchytraeus sanguineous 
and Marionina filiformis. Other peat sites have à 
greater variety of species but not often more than six 
and these occur in several combinations although 
C. sphagnetorum is present and dominant in all. 


The peat sites chosen for this study are varied 
and their derivation is complex and only partly 
known. Blanket bog such as Moor House peat and 
Grass Common peat are included. Others sites are of 
the same basic type which have been drained or dis- 
turbed and consequently include drier areas and wet 
flush areas to a varying degree, and these additional 
microhabitats possibly support species such as Mario- 
nina clavata, Cognettia cognetti etc. in addition to 
those referred to. Waskerley deep peat, Kilhope, and 
Langdon Common fall into this category. 


Other peat sites are different in character being 
drier, with shallow peat and without Sphagnum spp. 
and may best be regarded as having developed from 
woodland which in the past had an understorey of 
Calluna, Vaccinium spp. and Erica spp. as seems to 
be the case at North Plantation, and some of the 
North York moors sites such as High Tranmire, 
Kildale and Yarlsey and other sites described by 
Simmons et al. (1974). The additional species most 
often occurring at these sites are Marionina clavata 
and species of Achaeta. The Achaeta species are 
deep living forms characteristic of soils formed under 
coniferous forest where they are found in greatest 
abundance. Achaeta were not found on blanket bog 
sites with deep peat. 


Figure 5 represents a possible relationship between 
communities of enchytraedis in peat based on the 
presence or absence of C. sphagnetorum, M. sangui- 
neous, C. atrata, C. briganta, M. clavata and Achaeta 


MSAN:CSPH 
CATR:C8RI 


MSAN:CSPH 
CBRICATR : MCLA 


D se 


csPH:C8R! 


ivl Msan:cspn deep peat 
CATR:MCLA MCLA sites 


CSPH:CBRI MSAN:csPH 
CATR:MCLA MCLA 
ACHAETA ACHAETA 
CSPH:MCLA 
vi shallow peat sites 


ACHAETA 


CSPH:MCLA 
vil AcHaëTA 
+ lother sp 


CSPH: MCLA 
1x ACHAETA 


+other species 


Fi. 5. — Communities of enchytræids found on peat sites, 
Abbreviations shown in Table 2. 


spp. and labelled 1-1X. Because the sites were not 
sampled exhaustively, rare species (particularly 
Achaeta) may not have been detected and the rela- 
tionship between the communities of the sites may 
be changed if other species are subsequently found. 
Other species found on peat sites but considered to 
be sporadic and not useful in distinguishing between 
the types of peat sites were Marionina filiformis and 
Cognettia cognettii. 


HEALEY (1975) used the Zurich-Montpellier sys- 
tem to analyse the enchytraeid species composition at 
a large number of sites in Ireland. Her ‘acid series’ 
is divided into a bog and a heath association each 
with sub-associations and variants. On the basis of 
seven species the bog association is divided into a 
wet variant equivalent to types I-V (Figure 5) and 
a dry variant equivalent to types VI and VII. The 
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heath association is divided into a high and a low 
diversity sub-association, the latter having three va- 
riants and type VIII of this study corresponds with 
type IX of the present study. 

Thus, although only a few species of Enchytraei- 
dae inhabit bog sites, several different combinations 
of species were recorded. It is still possible that the 
entire range of microhabitats present in a site was 
not sampled and that if sampling were continued 
more species would be found. Then for example 
types II-IV would be the same as type I of Figure 5. 

It is also possible that some species with a res- 
tricted tolerance may exist or find suitable microha- 
bitats in only some of the sites included in an asso- 
ciation on floristic grounds. Their distribution may 
be restricted by factors such as minimum winter tem- 
perature or soil moisture in Shmmer, but so far mul- 
tiple regression analysis has been of limited use in 
identifying these factors. 

To test if either of these reasons explains the varia- 
tion in enchytraeid species composition within simi- 
Jar types of bog, future work will attempt to describe 
the factors controlling the distribution of selected 
species between microhabitats within a site. 
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SYNTHÈSE DE L’ÉTUDE DES MÉCANISMES DE COLONISATION 
PAR LA FAUNE DES FORMATIONS PIONNIÈRES DE LA LANDE 


par Paul TREHEN 
Station Biologique de Paimpont, 35380 Plelan-le-Grand, France 


Depuis 1973, l'Equipe de Biologie du Sol de la 
Station Biologique de Paimpont se consacre à l'étude 
des formations pionnières des landes. Ces formations 
sont distinguées en raison de la faible épaisseur du 
sol sous-jacent inférieur à 15 cm ainsi qu'à la struc- 
ture de la végétation limitée aux strates muscino- 
lichéniques et herbacées; elles représentent entre 7 et 
11 % de la superficie des landes à Paimpont (TRE- 
HEN, BAILLIOT, DELETTRE, 1975). L'origine de ces 
formations est probablement très diverse, elles peu- 
vent exister naturellement autour des affleurements 
rocheux topographiques, mais peuvent être aussi la 
conséquence d’une surexploitation due au pâturage 
et toutes autres pratiques culturales traditionnelles 
généralement abandonnées. Suivant leurs origines, 
ces formations peuvent être stabilisées dans certains 
cas, mais elles sont aussi susceptibles d'évoluer natu- 
rellement, laissant place aux strates chamaephytiques. 
L'objet des travaux sur la faune est de savoir com- 
ment elle accompagne ou participe aux modifications 
structurales et phénologiques. 


Compte tenu des caractéristiques mêmes de cet 
écosystème, des méthodes propres ont été nécessaire- 
ment mises au point aussi bien pour l'appréciation 
des microclimats que pour l'étude de chacune des 
espèces ou des familles étudiées. 


APPRÉCIATION 
DES FACTEURS ÉDAPHIQUES 
ET MICROCLIMATIQUES 


Nous ne reviendrons pas sur l'étude des sols dont 
la description est faite pas nos collègues pédologues. 
Nous avons considéré comme essentielle la connais- 
sance des variations thermiques et hydriques. 


Dès les premières observations, nous avons cons- 
taté que les amplitudes sont extrêmement impor- 
tantes aussi bien à l’échelle saisonnière que nycthé- 
mérale, mais que le pouvoir de protection des lichens 
appartenant aux Cladonia s'exerce surtout pour dimi- 
nuer les effets du refroidissement alors que « l’isole- 
ment aux radiations solaires est très imparfait » 
(TREHEN, BAILLIOT, DELETTRE, 1975). 


De la même manière, en raison de l’imperméa- 
bilité et de la faible épaisseur, les sols sont incapables 
d’absorber les précipitations hivernales et printan- 
nières, et de maintenir une humectation suffisante 
pendant la sécheresse estivale et automnale. Ces 
faibles réserves hydriques potentielles du sol sont 
traduites par l'instabilité du débit des ruisseaux qui 


fluctue corrélativement à la pluviosité saisonnière 
locale. Elles sont traduites aussi par la grande abon- 
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dance des « mares »‘et des «flaques » en hiver et 
au printemps; ces petites étendues d’eau s’assèchent 
en été, mais entretiennent une flore et une faune fort 
importantes. La troisième conséquence de la faible 
importance des réserves hydriques associée à l’imper- 
méabilité du substrat est l'existence d’un contraste 
microclimatique bien marqué entre les sols saturés 
d’eau en hiver et presque totalement desséchés en été 
(DELETTRE, 1975; BAILLIOT, 1975; BELLIDO, 1975). 
Dans ces conditions, les organismes vivent en hiver 
dans des conditions aquatiques, mais passent assez 
brutalement au cours du printemps à des conditions 
édaphiques amphibies puis aériennes xérophiles. La 
situation écologique est celle de l'interface milieu 
aquatique - milieu aérien dans laquelle doit s’effec- 
tuer le cycle de quelques espèces animales propres 
aux formations pionnières des landes. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Le but des prospections est de préciser les stra- 
tégies d'exploitation de l'écosystème par quelques 
arthropodes : Diptères, Acariens, caractéristiques, 
dominants, voire exclusifs. Les techniques utilisées 
doivent permettre de distinguer les espèces passa- 
gères des espèces permanentes et dans ces dernières, 
celles qui effectuent sur place la totalité de leur cycle 
de développement. Les espèces non permanentes 
peuvent effectuer une partie de leur cycle larvaire et 
ainsi contribuer de manière parfois essentielle à cer- 
tains niveaux de fonctionnement de l’écosystème. 


Plusieurs techniques d’extraction et de description 
ont été utilisées et adaptées aux problèmes posés : 

— L'évaluation de la production d'insectes par 
unité de surface a été obtenue par l’utilisation des 
nasses d’émergences dont le modèle a été mis au 
point sur place (TREHEN, 1970). 

— L’appréciation des déplacements en vols sur 
ces formations est faite par la technique des pièges 
jaunes de Moericke, Cette méthode est efficace mais 
ne permet aucune généralisation sur la fonction de 
l'insècte (TREHEN, BAILLIOT, 1974). 


L'évaluation de l'abondance de la faune édaphique 
a été faite en utilisant trois techniques d’extraction 
complémentaires : 

— L’extracteur à sec de Tullgren a été utilisé 
pour les Diptères Chironomides et les Acariens Ori- 
bates; cependant, les résultats ne peuvent être utilisés 
s’ils ne sont confirmés et complétés par une méthode 
mécanique généralement plus exacte et fidèle. 

— La technique densimétrique après lavage et 
tamisage, de HEALEY et SMiTH (1971) modifiée (TRE- 
HEN, BAILLIOT, DELETTRE, 1975), bien que fasti- 
dieuse, donne d’excellents résultats pour tous les 
stades de développements larvaires de Diptères et 
d’Acariens Oribates. Elle se révèle indispensable lors 
des études de cinétique démographique. 

— Citons enfin parmi les méthodes sélectives, 
lextraction en conditions d’humectation entretenue 
selon Baermann. Cette technique efficace pour les 
Enchytraéides et les Nématodes l’est aussi pour quel- 
ques larves de Chironomides (DUCROTOY, 1976). 


Aucune des techniques citées n’est à elle seule 
capable d’apporter une réponse satisfaisante à tous 
les problèmes d'acquisition des données de terrain 
sur la densité et la distribution spatio-temporelle des 
invertébrés du sol. Il faut avoir recours à une combi- 
naison judicieuse de plusieurs d’entre elles pour pré- 
tendre apporter quelques chiffres significatifs utilisa- 
bles en cinétique démographique. A la suite de cela 
reste encore à préciser le niveau trophique, soit par 
l'inventaire des contenus du tube digestif (DELETTRE, 
1975, 1978), soit par une analyse de la microdistri- 
bution étudiée sur des coupes de sols après congé- 
lation et inclusion dans la gélose (DELETTRE, 1975; 
BELLIDO, 1975). 


Cette multitude de techniques complémentaires 
permet d’envisager une couverture satisfaisante du 
cycle de développement et une estimation significa- 
tive des effectifs, dans la mesure où les méthodes 
d’échantillonnage seront adaptées aux problèmes 
posés. 

En première analyse, les prospections ont été 
faites en tenant compte des principes traditionnels 
de l’échantillonnage au hasard (VANNIER & CANCELA 
DA FONSECA, 1966). Cette approche a permis de 
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réaliser une étude démographique de quelques espè- 
ces d’Acariens Oribates du genre Carabodes, d’un 
Chironomide Orthocladiinae du genre Smittia et de 
quelques espèces de Sciaridae. 


Carabodes willmanni Bernini est une espèce dont 
les stases se succèdent, localisées à différents niveaux 
du sol puis de la végétation lichénique; elle occupe 
au cours de son développement plusieurs niveaux 
trophiques, puisque les larves sont saprophages alors 
que les adultes sont lichénophages. 


L'activité reproductrice, et le développement des 
stases immatures sont plus intenses au printemps et 
à l'automne, alors qu’il n'y a pas interruption de 
l'activité trophique en hiver. Inversement, les adultes 
dominants en été sont inactifs et concentrés dans les 
horizons édaphiques (BELLIDO, 1975). 


Le Chironomide Orthocladiinae Smittia sp. effec- 
tue la totalité de son cycle de développement sur 
place. Les premiers stades larvaires aquatiques sont 
observables seulement pendant les mois d’hiver dans 
un substrat édaphique saturé en eau. En dehors de 
cette période, au printemps puis en été, les larves 
au dernier stade sont inactives dans une logette de 
résistance jusqu'aux premières pluies d'automne. La 
nymphose puis l'émergence des adultes interviennent 
pendant les mois de septembre, octobre et novembre. 


Parmi les résultats obtenus sur les Diptères Scia- 
ridae (BAILLIOT-DELEPORTE, 1980) et qui sont 
exposés dans ce colloque, disons simplement qu'il n’y 
a pas ajustement du cycle de ces Diptères aux 
variations microclimatiques. Il se produit une mor- 
talité importante à l'émergence alors que les popu- 
lations larvaires sont abondantes au printemps et 
jouent un rôle essentiel dans la fragmentation de la 
matière organique. Ceci suppose une recolonisation 
de ces substrats à partir des écosystèmes voisins. 


En conclusion partielle de ces travaux, nous dis- 
tinguons trois stratégies d'exploitations correspondant 
aux trois groupes zoologiques étudiés. Carabodes 
willmanni Bernini est une espèce permanente étroi- 
tement liée aux Cladonia dont les adultes se nourris- 
sent alors que les formes larvaires plus édaphiques 
exploitent les parties en décomposition. Cette espèce 


exploite au cours de son cycle de développement 
différents niveaux aérien et édaphique de l’écosys- 
tème, la densité est forte et sa dominance très 
marquée. 


Les Diptères ne sont pas des espèces permanentes 
dans la mesure où l'adulte ailé assure une dispersion 
des populations. 


Nous savons que plusieurs espèces de Chironomi- 
des Orthocladiinae et de Sciaridae peuvent effectuer 
leur développement larvaire complet sur place; néan- 
moins nous distinguerons deux stratégies distinctes 
basées sur les mécanismes d’ajustement aux condi- 
tions extrêmes. Chez le Chironomide, les larves se 
développent dans un milieu aquatique, en hiver, 
alors qu’elles sont capables de résister aux plus fortes 
dessications pendant plusieurs mois de printemps et 
d'été (pF = 5 à 6). 

Les Sciarides ne sont pas capables d’une telle 
résistance à la dessication. Les larves effectuent leur 
développement complet en quelques semaines. La 
nymphose puis l'émergence interviennent de manière 
régulière sans phase d'inactivité ou de résistance. 
Dans cette stratégie intervient normalement en été 
une mortalité larvaire ou nymphale très importante 
et parfois totale imposée par les conditions clima- 
tiques. 


À la suite de cette approche, il apparaît que les 
peuplements des formations pionnières ne peuvent 
être interprétés sans que l’on prenne en compte 
lexistence de la diversité des écosystèmes suscepti- 
bles de servir de réservoir pour des espèces immi- 
grantes. Plusieurs questions demeurent cependant 
posées, à savoir : quelle est l'importance des immi- 
grations dans le maintien des biocénoses des landes ? 
Quels sont les écosystèmes réservoirs ? Quelles sont 
les espèces susceptibles de colonisation des forma- 
tions pionnières ? 


Les réponses à ces questions nécessitent une re- 
cherche qui échappe aux méthodes classiques de 
l’échantillonnage pratiquées jusqu'alors, basées sur 
le hasard et l'homogénéité des aires prospectées. Il 
convient au contraire de rechercher les facteurs de 
diversité et d’hétérogénéité. 
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L'un des systèmes les mieux représentés est celui 
des mares temporaires fréquentes en raison de 
limperméabilité du substrat. Les résultats des tra- 
vaux réalisés sur une mare semi-permanente sont 
publiés dans ce colloque, ils montrent un plus grand 
nombre d’espèces dont six sont dominantes, et répar- 
ties en deux ensembles par leurs capacités d’ajuste- 
ment aux Variations de niveau et à l’assèchement de 
la mare. Les espèces dites aquatiques manifestent 
une distribution de leurs émergences strictement ajus- 
tées aux périodes où la mare est en eau; les espèces 
amphibies montrent un pic d’émergence marqué lié 
à l’assèchement de la mare suivi de traces d’émer- 
gences pendant la période sèche. Les larves de ces 
espèces peuvent se maintenir en vie après l’assèche- 
ment de la mare et reprendre une activité et leur 
développement lorsque les précipitations le permet- 
tent (DucroToY, 1976, 1979). Les mares tempo- 
raires sont en conséquence des réservoirs ou centres 
probables de dispersion vers les formations pion- 
nières où elles subissent de très fortes mortalités 
estivales. 


Parmi les systèmes mettant en évidence les capa- 
cités de colonisation de la lande par les insectes 
participant aux processus de décomposition, nous 
citerons enfin la biocénose des nécrophages (VER- 
NON, 1978). 


Une étude expérimentale montre une abondance 
et une diversité des espèces de Diptères, de Coléo- 
ptères comparable à ce qui est trouvé dans un sys- 
tème prairial ou même un système forestier, les 


seuls facteurs limitants étant liés à la dessication plus 
rapide du substrat en période estivale. 

Les études d’inventaires mises en œuvre selon des 
protocoles d’échantillonnage classiques laissent place 
actuellement à une expérimentation destinée à mieux 
comprendre les mécanismes du fonctionnement de 
ces formations pionnières des landes. La comparai- 
son des peuplements de stations choisies en raison 
de leur composition floristique, de l’épaisseur du sol 
permettront de mieux discerner les espèces inféodées 
à un type de végétation ou de sol. L’arrosage auto- 
matique d’une parcelle montre par ses répercussions 
sur la périodicité des émergences et leur abondance, 
les capacités de réajustement des cycles de certaines 
espèces, ainsi que les effets sur la mortalité dans les 
populations. Enfin, les expériences d’enrichissement 
organique permettent de mieux délimiter les fonc- 
tions et les niveaux d'intervention dans les processus 
de dégradation de la matière organique. 

En conclusion, il apparaît que certains invertébrés 
sont, par leurs capacités de régulation hydrique, par 
l'ajustement de leur cycle, caractéristiques des for- 
mations pionnières des landes. Ces espèces peuvent 
y assurer une régulation de leurs effectifs sans 
immigration très importante. Les autres invertébrés, 
les plus nombreux, ne sont présents que parce qu’il 
existe un renouvellement des populations en prove- 
nance des écosystèmes voisins : aquatiques, mares 
temporaires ou permanentes, landes, landes boisées, 
et forêts. Ces espèces accompagnent les formations 
pionnières dans leur évolution normale vers le cli- 
max. 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 613-621. 


CARACTÉRISTIQUES DE L'ÉMERGENCE 
DE QUELQUES DIPTÈRES SCIARIDAE ET CHIRONOMIDAE 
DES LANDES ARMORICAINES 


par Simone DELEPORTE-BAILLIOT (1) 
Station Biologique de Paimpont, 35380 Plelan-le-Grand, France 


RÉSUMÉ 


Les émergences des Sciarides et Chironomides pré- 
sentent une variabilité de certains paramètres; la forme 
est unimodale pour Corynoptera tetrachaeta et bimo- 
dale pour Leptosciara autumnalis. La distribution des 
fréquences suit une courbe du type gaussien. La sex- 
ratio est {luctuante au cours d'une période d'émergences 
et de l'une à l'autre. Leptosciara autumnalis se caracté- 
rise par une sex-ratio toujours très en faveur des fe- 
melles. La biométrie des adultes révèle une évolution 
inverse de’ la taille des mâles et des femelles de C. 
tetrachaeta. Ces résultats sont discutés. 


INTRODUCTION 


Le passage de la vie larvaire à la vie imaginale 
est une étape essentielle et souvent critique chez la 
plupart des insectes, particulièrement chez les insec- 
tes holométaboles. Ceci est ressenti dans toutes les 
recherches sur la dynamique de population de Di- 
ptères; cependant, il est souvent fait abstraction de 
la phase adulte et de ses modalités d’occurrence. 


CorBET et DANKS (1973) ont caractérisé les émer- 
gences de Culicides par leur « forme » (2) et par 
leurs effectifs. La forme traduit la distribution tem- 


SUMMARY 


Characteristics of Sciaridae and Chironomidae (Dip- 
tera) emergence on armorican heathlands. 

Sciaridae and Chironomidae emergences show varia- 
bility in some of their parameters: unimodal distribution 
can be seen in Corynoptera tetrachaeta and bimodal in 
Leptosciara autumnalis. Frequency distribution follows 
a Gaussian type pattern. Sex-ratio fluctuates both within 
and between individual emergence periods. In L. autum- 
nalis, sex ratio is always in favor of females; in C. 
tetrachaeta, male size varies inversely with female size. 
These results are discussed. 


porelle des fréquences d’occurrence des imagos; les 
effectifs sont importants à connaître car ils peuvent 
dans une certaine mesure préfigurer ceux de la géné- 
ration suivante si l’on se place dans le cas où il ne 
se produit pas une recolonisation par des individus 
étrangers. 

L’objet de notre étude est de suivre l’évolution des 
caractéristiques de l'émergence de Sciaridae et Chiro- 
nomidae confrontés à des situations environnemen- 
tales diverses correspondant à trois types de landes 
armoricaines. 


(1) Groupe Biologie du Sol. A.T.P. 3849 : « Dynamique des populations: Recherches sur le mécanisme de l'émergence chez les 


Diptères ». Responsable scientifique: P. TREHEN. 
(2) “patterns of emergence”. 
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1. — SITE D'ÉTUDE ET MATÉRIEL 


Les populations naturelles de Sciarides et Chiro- 
nomides ont été étudiées sur trois types de lande : 

— une lande pionnière ou complexe muscino- 
lichénique constituée de fétuques du groupe Festuca 
ovina et de lichens du genre Cladonia. Le sol peu 
épais est caractérisé par des conditions hydriques 
extrêmes allant de la saturation en eau l'hiver à un 
assèchement très prononcé l'été; 

— une pelouse de transition à Agrostis; 

— une lande mésophile littorale à Erica ciliaris 
et Ulex gallii (Cap Fréhel) se présentant comme un 
ensemble végétal fermé, très compact, où s’accumule 
une litière abondante à dégradation lente. 


Les populations imaginales sont capturées à l’aide 
de nasses d’émergences dans lesquelles les imagos 
doivent parvenir dans le collecteur supérieur pour 
être piégés (TREHEN, BAILLIOT, DELETTRE, 1975). 
Cette technique ne permet donc de capturer les in- 
sectes qu'à une certaine phase de leur activité de 
déplacement, et ne rend pas précisément compte de 
l'éclosion proprement dite des imagos. Cinq nasses 
ont été placées en lande littorale mésophile, huit sur 
la pelouse à Agrostis et dix sur le groupement pion- 
nier. La méthode d'estimation du nombre minimal 
de prélèvements à effectuer pour obtenir des données 
représentatives des populations d’insectes (HEALEY, 
1962) nous a permis de vérifier que le nombre de 
nasses mises en place dépasse toujours très large- 
ment le nombre minimum suffisant (BAILLIOT, DE- 
LETTRE, 1972). 


Les collecteurs sont relevés tous les trois jours sur 
les sites d'étude proches de la Station Biologique 
(pelouse à Agrostis et groupement pionnier) et une 
fois par semaine sur la lande littorale. 


Par cette méthode, 11 770 Diptères adultes ont 
pu être dénombrés en 1973 sur la pelouse, 19 650 
sur le groupement pionnier et 25 620 sur la lande 
littorale mésophile. Les Nématocères représentent 


pour chacun des trois sites plus de 90 % des captu- 
res de Diptères. 


Parmi les diverses espèces de Sciarides récoltées 
sur les trois sites d’étude (BAILLIOT, 1975), nous 
retiendrons principalement Corynoptera tetrachaeta 
Tuom., qui représente 85 % des émergences de Scia- 
rides du groupement pionnier, et Leptosciara autum- 
nalis (Winn.) variété jaune, espèce commune aux 
trois biotopes. Le peuplement en Chironomides du 
groupement pionnier est exclusivement constitué de 
Smittia sp. (2) et représente 58 % du peuplement 
arthropodien recueilli dans les nasses d’émergences. 
L'étude des populations imaginales de Smittia sp. à 
été menée parallèlement à celle des populations lar- 
vaires (DELETTRE, 1975). 


2. — FORME DES ÉMERGENCES 


Les variations d'intensité des émergences sont tra- 
duites par l'effectif des imagos recueillis dans les 
nasses à intervalles réguliers. Selon l'échelle de temps 
considérée (année, saison ou journée), la distribution 
des fréquences de capture des adultes semble répon- 
dre à l'influence de certains paramètres, dont les 
facteurs climatiques. D’une façon générale, à une 
époque donnée, la distribution des fréquences se 
répartit de part et d’autre d’un maximum suivant une 
courbe du type gaussien. Nous avons défini la pério- 
dicité comme étant l’intervalle de temps qui sépare 
deux « pics » successifs ou deux modes des courbes 
théoriques construites. 


2.1. Chez les Sciarides, les émergences se manifes- 
tent principalement du début du printemps à la moi- 
tié de l’automne quel que soit le biotope. Entre les 
périodes d’émergences se situent des intervalles de 
durée variable selon la saison (vingt-six semaines 
en hiver, dix-sept au printemps et dix en été pour 
C. tetrachaeta par exemple) correspondant à la durée 
du développement larvaire. 


() Selon B. Serra-Tosio, ce Chironomide appartient à la 
famille des Chironomidae Orthocladiinae et fait partie de la tribu 
des Metriocnemini. 
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F16. 1. — Leptosciara autumnalis. 
Emergences sur la lande littorale mésophile. 


Eftectis 
+—17 semaines >. 10 sem. 26 sem. 


Fi. 2. — Corynoptera tetrachaeta: 
Emergences sur le groupement pionnier. 


Nous avons mis en évidence deux ou trois pério- 
des d’émergences annuelles selon les espèces : deux 
chez L. autumnalis (fig. 1), chaque période présen- 
tant deux modes, et trois périodes d’émergences pour 
C. tetrachaeta (fig. 2). 


Malgré des effectifs fort différents (tableau I), les 


TABLEAU I 


Effectifs au m? des adultes de Leptosciara autumnalis 
dans les trois biotopes (G1 et G2: 1° et 2° émergences) 


1973 1974 
G1 G2 G1 

| Lande littorale mésophile 2139 3425 9197 
49 

Pelouse 144 404 | (émergence 
en cours) 
| Groupement pionnier 3 4 6 
— 1 


deux périodes d’émergences de L. autumnalis se 
manifestent sur les trois types de lande avec leur 
bimodalité (fig. 3); on remarquera toutefois l'absence 
du premier mode de la première période d'émergen- 
ces sur la pelouse à Agrostis, mais sa présence à la 
seconde période. La bimodalité de cette espèce se 
retrouve au niveau des émergences obtenues dans 
chaque nasse; elle n’est donc pas la conséquence 
d’une éventuelle hétérogénéité de l’échantillonnage. 


Effectifs 


L:Litioraie Mésophie 


tons 
Pate 
TS 
: Gomes 
F 
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FiG. 3. — Synchronisation des émergences de Leprosciara 


autumnalis dans les trois biotopes. 


2.2. Les émergences de Smiftia sont groupées en 
une seule période de l’année, du début octobre à la 
fin janvier (fig. 4). Bien que les effectifs de 1973-74 
soient six fois plus importants que ceux de 1974- 
75, la forme globale des émergences reste la même 
dans les deux cas. 90 % des émergences sont atteints 
un mois environ après les premières sorties d’imagos. 
Cette unique période d’émergence annuelle est con- 
firmée par l’analyse démographique larvaire : le déve- 
loppement larvaire de Smittia sp. se déroule en 
quatre stades, les larves de premier stade apparais- 
sent très rapidement après la ponte dès le mois 
d'octobre, leur croissance est rapide; de février au 
début de l’automne, les larves restent au stade IV. 
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FiG. 4. — Emergences de Smittia sp. sur le groupement pionnier 


en 1973-74 et 1974-75. 


3. — VARIATIONS DES EFFECTIFS 


Des variations d’effectifs affectent particulièrement 
les populations de Sciarides d’une génération à l’au- 
tre. Autant pour C. tetrachaeta que pour L. autum- 
nalis, la génération d’été est toujours plus abondante 
que celle de printemps (tableaux I et Il) sur un 
même biotope. 


Pour L. autumnalis, commune aux trois biotopes, 
les effectifs varient également selon le type de lande. 
Nous avons vu précédemment que les facteurs clima- 
tiques pouvaient être la cause d’une forme différente 
de l'émergence d’un biotope à l’autre, allant même 
jusqu’à la disparition d’un mode. Il est probable 
qu’ils affectent de la même façon le nombre des 
sorties d’adultes en diminuant, voire même en annu- 
lant les effectifs d’une série d’émergences. 


TABLEAU Il 
Effectifs au mn? des adultes de Cerynoptera tetrachaeta 


Chez C. tetrachaeta, espèce dominante sur le grou- 
pement pionnier, les effectifs augmentent de la pre- 
mière à la deuxième génération, puis diminuent de 
la deuxième à la troisième. Sur cette formation pion- 
nière, le facteur hydrique du sol est aussi important 
que le facteur thermique; les conditions de vie de la 
faune endogée y passent de celles d’un milieu aqua- 
tique en hiver à celles d’un milieu xérophile en été. 
11 semblerait donc que les conditions printanières 
régnant dans le sol soient les plus favorables au 
développement larvaire des Sciarides, ce qui se mani- 
feste par des effectifs plus élevés en deuxième géné- 
ration. 


Un autre facteur prépondérant quand il s’agit de 
Sciarides intervient très certainement : c'est un fac- 
teur d'ordre trophique par la quantité et la qualité 
de matière organique disponible. En effet, les effec- 
tifs de L. autumnalis diminuent de la lande littorale 
mésophile au groupement pionnier (tableau I). 


4. — MODIFICATIONS DU SEX-RATIO 


La technique des nasses d’émergences permet 
mieux que tout autre une appréciation du rapport 
des sexes dès l’apparition des imagos. 


Les résultats globaux obtenus dans le même type 
de milieu sont variables suivant les espèces. Chez 
les Sciarides, ils montrent une nette prédominance 
des femelles de Leptosciara autumnalis sur la lande 
littorale (tableau III), alors que se manifeste un équi- 


TABLEAU III 


Variations du sex-ratio de Leptosciara autumnalis (lande 
littorale mésophile) au cours des différentes périodes 
d'émergences (exprimées par le rapport 4 X 100/ 


sur le groupement pionnier. (8 + 9) 
1973 | 1974 | 1973 
G1 | G2 G3 | G1 | G1:10% G2:32% 
918 | 2040 | 270 | 100 ] 9% 11% 40% re] 
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TABLEAU IV 


Variations du sex-ratio de Cerynoptera tetrachaeta sur 
le groupement pionnier (exprimée par le rapport 4 X 


100/ (CERN) 
1973 | 1974 
Gi | C2 | | Gi 
co% | 56% | 6x | 60 


libre numérique sur le groupement pionnier chez 
C. tetrachaeta (tableau IV). Cet équilibre a égale- 
ment été constaté chez le Chironomide Smittia sp. 
À ces tendances générales, il est intéressant d’ajou- 
ter que le sex-ratio subit des variations significa- 
tives d’une génération à l’autre pour une même 
espèce; L. autumnalis subit par exemple une aug- 
mentation du pourcentage des mâles de la première 
à la deuxième génération. Sur la pelouse à Agrostis 
où le pourcentage des mâles de cette espèce est 
plus élevé, la variation se fait dans le même sens. 


Notons également que le rapport se modifie au 
cours du déroulement de l'émergence d’une même 
cohorte. Il est très généralement favorable aux mâles 
au début de la période d’émergences et subit par la 
suite des variations extrêmement importantes (fig. 5). 


5. — VARIATIONS BIOMÉTRIQUES 


5.1. MÉTHODES. 


Différents lots de mâles et femelles ont été pré- 
levés dans chaque espèce. Les lots de vingt à cent 
individus, selon labondance des effectifs récoltés 
dans les nasses d’émergences, sont répartis au long 
du cycle saisonnier. Cinq périodes ont été délimitées 
chez C. tetrachaeta correspondant d'une part au 
maximum de chacune des trois bouffées d’émergen- 
ces, les deux autres correspondant d’autre part à la 
fin des émergences de la première bouffée et au 
début de la deuxième. Les quatre périodes choisies 


% 


29m 11.vn temps 


16-vmi MX ee 


Fi6. 5. — Leptosciara autumnalis. 
Pourcentages cumulés des émergences de mâles et de femelles ; 
variations du sex-ratio 
(exprimée par le rapport g/Total X 100) 
au cours des périodes d'émergences, 


pour L. autumnalis correspondent aux quatre maxima 
annuels (cf. fig. 1). Sur chaque adulte, trois mesures 
sont faites : deux sur l’aile (longueur L et largeur 1) 
et une sur le tibia de la patte PI (&). 


5.2. RÉSULTATS. 


Les constatations issues de cette étude biométri- 
que sont de différentes natures : 

— le sens des variations annuelles des longueur 
et largeur de l’aile et de la longueur du tibia est le 
même pour chaque sexe chez les deux espèces étu- 
diées (fig. 6); 

— cette variation est de même sens pour les deux 
sexes de L. autumnalis mais de sens inverse chez 
C. tetrachaeta entre les sexes (fig. 6 a). 
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FiG. 6. — Variations biométriques (les valeurs de x et de 
l'intervalle de confiance sont exprimées en unités micrométriques. 
2) Corynoptera tetrachaeta, 
b) Leptosciara autumnalis. 


DISCUSSION 


Si le voltinisme du Chironomide Smittia dans les 
formations pionnières de la lande est évident grâce 
aux données relatives au développement larvaire, il 
n’en est pas de même des Sciarides pour lesquels 
cette étude reste à faire; les périodes d’émergences 
constituent donc un repère temporel dans le cycle 
biologique de l’espèce; elles permettent dans ce cas 
de connaître le nombre de générations annuelles. 

Corynoptera tetrachaeta présente trois générations 
annuelles, avec unimodalité de chaque période 


d’émergences; Leptosciara autumnalis présente deux 
générations annuelles avec bimodalité. Cette bimo- 
dalité, connue chez d’autres insectes (Plécoptères, 
HARPER, 1971) se retrouve régulièrement à chaque 
génération. Si chaque mode d’une génération repré- 
sente un sous-groupe ou une cohorte de la popula- 
tion, il est possible de faire correspondre les première 
et deuxième cohortes d’une génération aux première 
et deuxième cohortes de la suivante. 


Chez L. autumnalis, la disparition du premier 
mode en première génération sur la pelouse à Agros- 
tis et sa forte réduction en deuxième génération 
semblent liées en première analyse à l'influence des 
facteurs mésologiques tels que les facteurs climati- 
ques et l’abondance de la matière organique. En 
effet, la lande littorale, de structure fermée, présente 
des variations des conditions thermiques plus tam- 
ponnées que celles de la pelouse et du groupement 
pionnier, et permet ainsi pour une même espèce de 
constater une forme d’émergence différente, notam- 
ment dans le nombre de modes. 


Les facteurs mésologiques n’interviennent pas seu- 
lement au niveau de la forme annuelle de l’émer- 
gence, mais peuvent aussi influer sur la forme d’une 
période même d’émergence. Ainsi, DELETTRE et 
TREHEN (1976) ont montré sur Limnophyes pusillus 
Eaton «l'opportunité » des émergences en fonction 
des variations climatiques (température, rayonnement 
global...); elle se traduit par une progression des 
effectifs proche d’une fonction linéaire expliquée par 
la présence d’un stock de larves de dernier stade 
capables de se nymphoser dès que les conditions 
externes sont favorables. Dans le cas de Limnophyes, 
il devient alors difficile de définir précisément le 
voltinisme, alors que pour Smittia sp., la structure 
de la population larvaire permet effectivement d’affir- 
mer l'existence du monovoltinisme de cette espèce 
sur le groupement pionnier. 


Une représentation graphique des émergences de 
Smittia (fig. 7) par période de trois jours (correspon- 
dant à la fréquence des relevés des collecteurs) révèle 
aussi certains accidents dans la forme de l’émer- 
gence. On peut avancer un élément d’explication en 
rapportant ces accidents à des variations des condi- 
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FiG. 7. — Smittia sp. 
Forme et pourcentage des émergences dans chaque nasse. 


tions physicochimiques et climatiques pouvant inter- 
venir soit au moment même de l'émergence ou à la 
mise en activité des adultes, soit au cours du déve- 
loppement d’un lot de larves par rapport à l’ensemble 
de la population. 


La nette supériorité numérique des femelles de 
L. autumnalis dans les cohortes hivernales n’est pas 
expliquée par nos recherches. Plusieurs hypothèses 
peuvent être émises : on peut penser que la mortalité 
larvaire est plus importante chez les mâles pendant 
la période hivernale; on peut également supposer que 
cette distorsion se manifeste dès la ponte; en effet, 
on sait que chez certaines espèces de Sciaridae, la 
ponte d’une femelle ne donnera naissance qu’à des 
adultes d’un seul sexe, mâle ou femelle (STEFFAN, 
1974). Nos résultats pourraient être en faveur d’une 
mortalité différentielle intervenant soit au stade œuf, 
soit à l’un des quatre stades larvaires puisque l’aug- 
mentation du pourcentage de mâles de la deuxième 


cohorte s'accompagne d’une augmentation des effec- 
tifs. 


Tant pour les Sciarides que pour Smittia sp., il est 
probable que les fluctuations du sex-ratio interve- 
nant au cours d’une période d’émergences soient 
dues à une succession de petites bouffées d’émergen- 
ces que seule la structure de la population larvaire 
peut confirmer. En effet, tout le stock de larves 
n'étant pas au même stade au moment de la nym- 
phose, il est permis de supposer que les émergences 
d’une génération vont s’échelonner par petites bouf- 
fées, en relation avec les conditions climatiques, 
topographiques et hydriques plus ou moins favora- 
bles. Notons l’évolution différente du sex-ratio de 
L. autumnalis au cours des deux générations (G1 et 
G2, fig. 5) dont le décours est influencé par l’exis- 
tence des deux modes, le rapport des sexes variant 
de lun à l’autre (cf. tableau III). 


NEVEU (1972) a montré sur quelques espèces de 
Simulides que les imagos de la génération d’hiver 
sont plus grands que ceux de la génération d'été, le 
développement larvaire hivernal étant plus long que 
celui d'été. Ces variations suivent l'inverse des fluc- 
tuations thermiques saisonnières de l’eau où se déve- 
loppent les larves: plus le développement larvaire 
est long à cause des basses températures, plus les 
imagos correspondants sont de grande taille. Les 
résultats obtenus sur L. autumnalis sont similaires à 
ceux de NEVEU: les deux cohortes qui ont émergé 
au printemps ont effectué leur développement lar- 
vaire en 27 et 30 semaines. Les mâles et femelles 
sont de taille supérieure à ceux d'été dont les déve- 
loppements s'effectuent en 22 et 20 semaines. Ceci 
n’explique pas pourquoi les individus de la deuxième 
cohorte de printemps sont plus petits que ceux de 
la première cohorte de printemps, alors que leur 
développement larvaire a été plus long (trente semai- 
nes au lieu de vingt-sept) (fig. 8). Cependant, on 
compare dans ce cas deux populations qui ne répon- 
dent peut-être pas de façon homogène aux facteurs 
du milieu, tout au moins en ce qui concerne leur 
développement larvaire et la biométrie des adultes. 
En outre, il faut remarquer qu’il y a bien diminution 
de taille de la première cohorte de printemps à la 
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FiG. 8: — Variations de la moyenne des valeurs de #, (exprimées 
en unités micrométriques) en fonction de la durée du déve- 
loppement larvaire chez Leptosciara autumnalis. 


première d’été et de même pour la deuxième cohorte 
(fig. 6b). 


Il est tout aussi intéressant de faire la relation 
entre le sex-ratio et la biométrie des adultes, et par- 
ticulièrement celle des femelles, à chaque cohorte; il 
apparaît en effet qu'aux femelles de grande taille 
(première cohorte de printemps) correspond la plus 
forte proportion de ce sexe (fig. 9), et que pour 
l'ensemble des cohortes les variations de biométrie 
et de sex-ratio sont parallèles. 


Fi6. 9. — Relation entre le pourcentage des femelles émergées 
et leur taille (exprimée en unités micrométriques) au cours des 
périodes d'émergences. 


Pour C. tetrachaeta, les variations biométriques 
inverses entre mâles et femelles laissent supposer que 
les facteurs du milieu peuvent intervenir différentiel- 
lement selon le sexe au cours du développement 
larvaire sur la taille des adultes. 


CONCLUSION 


De cette étude, il apparaît que les émergences des 
Sciarides et Chironomides présentent une variabilité 
de certains paramètres caractéristiques. Nous avons 
montré que la forme unimodale ou bimodale, est un 
élément important probablement propre à chaque 
population. Le nombre de générations annuelles varie 
de deux à trois chez les Sciarides selon les espèces 
et ne dépend pas du type de lande considéré. La 
distribution temporelle des fréquences suit une courbe 
de type gaussien. Le sex-ratio semble caractéristique 
de l'espèce malgré ses fluctuations d’une période 
d’émergences à l’autre et même au cours d’une 
émergence. La biométrie des imagos révèle une 
variation de leur taille entre les émergences de 
printemps et celles d’été en relation avec la durée 
du développement larvaire; en outre, chez C. tetra- 
chaeta, nous avons mis en évidence une évolution 
inverse de la taille des mâles et des femelles au 
cours des différentes périodes d’émergences. 


La variabilité de ces différents paramètres pourrait 
être due à des modulations par les facteurs du milieu 
(thermiques, hydriques et photopériodiques) qui in- 
fluenceraient ainsi les effectifs et la biométrie des 
adultes en intervenant sur les populations larvaires 
(mortalité des larves et durée des stades), Le poten- 
tiel reproducteur des femelles, fonction des condi- 
tions thermiques influençant le développement lar- 
vaire (CoHET, 1973), est-il seul en cause pour 
expliquer une réduction des effectifs d’une généra- 
tion ? Il est probable que ces facteurs thermiques 
jouent aussi un rôle non négligeable sur le taux de 
survie des larves. Ainsi, nous avons constaté que la 
population de L. autumnalis est plus faible sur la 
pelouse à Agrostis qu’en lande littorale mésophile, 
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et l’on a pu noter la disparition d’une période d’émer- 
gences. Dans ce cas particulier et d’une façon géné- 
rale chez les Sciarides, un autre facteur d’ordre 
trophique, à savoir la quantité et la qualité de la 
matière organique disponible, serait primordial pour 
interpréter ces variations d'effectifs d’une même 


espèce d’un type de lande à l’autre. 


A court terme, la forme de l'émergence va elle 
aussi dépendre de facteurs du milieu dans ses détails 
au cours de l'émergence; comme cela a été démontré 
chez Limnophyes pusillus à Kerguélen (op. cit.), cer- 
taines fluctuations enregistrées au cours de l’émer- 
gence de Smittia sp. sont des réponses plus directes 
à des variations météorologiques. 


En réalité, ce que l’on constate et analyse au 
niveau de la forme globale des émergences peut être 
interprété comme le bilan des événements antérieurs. 
Par le fait que l’extraction des larves de Leptosciara 
autumnalis de la litière par les procédés habituels 
en biologie du sol (Berlèse, flottation, Baermann) est 
totalement inefficace pour cette espèce, la structure 
des populations larvaires est encore inconnue. Elle 
permettrait pourtant de mieux comprendre la bimo- 
dalité des émergences que nous avons mise en évi- 
dence. En effet, la question se pose de savoir si les 
deux bouffées d’émergences obtenues à chaque géné- 
ration sont réellement indépendantes et si elles se 
retrouvent dans la structure des populations larvaires. 
Une autre hypothèse à envisager serait aussi que la 
population larvaire soit à un certain moment scindée 
en deux par l'intervention d’un facteur, bloquant 
ainsi à un stade le développement d’une partie du 
stock larvaire et tendant donc à isoler deux groupes 
appartenant à la même population, sans pour autant 
éliminer le brassage des adultes de chaque groupe 
au moment des émergences. 


Enfin, la mise au point d’un élevage de Sciarides 
nous permettra de vérifier si effectivement les espè- 
ces étudiées sont « monogéniques » ou « digéniques » 
(cf. STEFFAN, op. cit.) et de mieux comprendre ainsi 
les particularités du sex-ratio constatées chez L. 
autumnalis notamment. 
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CARACTÉRISATION ÉCOLOGIQUE 
DE QUATRE FORMATIONS PIONNIÈRES 
DE LA LANDE ARMORICAINE 


par A. BELLIDO, S. DELEPORTE-BAILLIOT, Y.R. DELETTRE 


ERA 798 CNRS 
Université de Rennes I, Station Biologique de Paimpont F-35380 Plélan-le-Grand (France) 


RÉSUMÉ 


Quatre types de formations pionnières de la lande 
armoricaine sont comparés du point de vue mésolo- 
gique, botanique et faunistique. Bien que confirmant 
l'appartenance de ces stations à un même ensemble, 
l'analyse précise des peuplements arthropodiens révèle 
des «réponses» différentes entre les peuplements de 
Diptères Sciaridae et Chironomidae, et celui des Aca- 
riens Oribates, vis-à-vis des caractères mésologiques. 


Mors-CLés : Peuplements — Diptera, Sciaridae, Chiro- 
nomidae — Acari, Oribatei — Landes, formations pion- 
nières — Similarité, coefficient d'affinité. 


INTRODUCTION 


Ce travail constitue une présentation des recher- 
ches en cours, menées par l'Equipe de Biologie du 
Sol de la Station Biologique de Paimpont. 


Les travaux antérieurs (TREHEN P., BAILLIOT S,., 
DELETTRE Y., 1975; DELETTRE, 1976; BELLIDO, 
1979) ayant montré l'importance, dans le fonctionne- 
ment des formations pionnières de la lande, des Dip- 
tères Sciarides et Chironomides ainsi que des Aca- 
riens Oribates, il est apparu nécessaire de caractériser 
divers stades évolutifs appartenant à ce type de for- 
mations. Nous avons fondé notre analyse, d’une part 
sur des critères « stationnels » (botaniques et méso- 


SUMMARY 


Abiotic (temperature, soil moisture and depth, hygro- 
metry) and biotic (floristic and fauna) features of four 
early-stage heathlands are investigated and compared. 
These four sites are shown to come from the same 
entity. But a precise analysis of arthropod populations 
points out differential influences of abiotic features on 
two Diptera (Sciaridae and Chironomidae) and a mite 
(Oribatei) populations. 


logiques), d’autre part sur des critères faunistiques : 
abondance et composition spécifique des groupes 
dominants. 

Cette étude s’est limitée à dénombrer les espèces 
présentes alors que leur identification précise est 
actuellement en cours de réalisation. 


MATÉRIEL - MÉTHODES 


L'enregistrement des températures est réalisé en 
continu par deux sondes, l’une placée dans la végé- 
tation, l’autre au contact sol-végétation. L’humidité 
actuelle est évaluée par pesée d'échantillons de sol. 
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Le piégeage des imagos de Diptères est effectué de 
manière continue à l’aide de nasses d’émergence 
pendant une durée d’un an. Le peuplement oribatolo- 
gique est estimé par prélèvements de sol et extraction 
à l'appareil de TULLGREN; cinq périodes d’échantil- 
lonnage ont été retenues : 26 octobre et 2 décembre 
1977, 18 avril, 11 septembre et 6 décembre 1978. 


I. — CARACTÉRISTIQUES BOTANIQUES 
ET MÉSOLOGIQUES DES STATIONS 


Les quatre stations étudiées sont établies sur le 
même substrat géologique, constitué de schistes rou- 
ges cambriens. 


A. CARACTÈRES BOTANIQUES ET PÉDOLOGIQUES. 


1°) Station PA. 


Elle est établie sur une faible pente orientée N-E; 
le sol est un ranker de profil A/C, de 12 à 15 cm 
d'épaisseur. La végétation est constituée principale- 
ment par: Agrostis setacea Curt, Festuca trachy- 
phylla (Hack) emend. Huon, Cladonia impexa Harm, 
Scilla autumnalis L., Pedicularis sylvatica L., Poly- 
gala serpyllacea Weïhe, Erica cinerea L.; la strate 
muscino-lichénique est rase (5-8 cm) et forme un 
feutrage dense. 


Cette station est maintenue artificiellement à pF 3 
par un système d’arrosage. 


2°) Station PA; bis. 


Elle présente des caractères proches de la station 
précédente. Notons toutefois la présence de Cladonia 
arbuscula (Wallr.) Rabenh. — C. sylvatica Auct. en 
mélange avec C. impexa Harm.; le sol est un peu 
moins épais (9 à 10,5 cm). 


3°) Station PA3. 

Elle est orientée à l'Ouest, sur une pente faible; 
le sol est très peu épais (inférieur à 0,5 cm); la végé- 
tation, clairsemée, est dominée par Sedum anglicum 
Huds. en mélange avec plusieurs espèces de Clado- 
nia dont certaines sont typiques des lieux secs : C. 
chlorophaea (SIk. ex Sommer) Streng., C. macilenta 
(L) Hoffm., C. furcata (Huds.) Shrad., C. mitis 
Sandst. Fétuque et Agrostis sont pratiquement ab- 
sents, sauf en bordure. 


4°) Station PA. 


Elle est sur une pente orientée O-N-O un peu plus 
accentuée que les précédentes. La végétation, consti- 
tuée principalement de Sedum anglicum et Cladonia 
sp, présente l’aspect d’une « micromosaïque » de 
plages homogènes de l’une ou l’autre espèce, juxta- 
posées à des plages où celles-ci sont intimement 
mêlées. On note la dominance de Cladonia impexa 
dans les zones homogènes de lichen où l'épaisseur 
de sol varie de 2 à 5 cm, alors que C. mitis domine 
dans les zones de mélange Sedum-lichen, où l'épais- 
seur moyenne du sol ne dépasse pas 1 cm. 


B. CARACTÈRES MICRO-CLIMATIQUES. 


Toutes les stations sont caractérisées par de fortes 
amplitudes thermiques (fig. 2). On note des écarts 
de moindre importance au contact du sol (niveau b) 
que dans la végétation elle-même (niveau a) et des 
amplitudes inversement proportionnelles à l’épaisseur 
de Ja végétation et à la profondeur du sol. La relation 
entre le facteur hydrique et la température apparaît 
nettement dans la zone PA; maintenue à pF bas, et 
dans laquelle les variations thermiques sont les plus 
tamponnées. 


Le régime hydrique des 3 autres stations est en 
revanche très contrasté (fig. 3). On distingue en 
effet : 

a) un régime hivernal, pendant lequel la teneur en 
eau du substrat reste élevée. Le sol présente fréquem- 
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SOL 


G@) couche holorganique 
© schistes humifères 
@ horizon C 


VEGETATION 
@Agrostis setacea 


@Festuca trachyphylla 
@Cladonia impexa 
@Scilla autumnalis 
@©Sedum anglicum 
@Cladonia mitis 


Fic. 1. — Représentation schématique des principales caractéristiques des quatre stations étudiées 
(épaisseur du sol, végétation). 


ment un excès d’eau: les organismes y sont donc 
soumis à des conditions pratiquement aquatiques; 

b) un régime estival caractérisé par une sécheresse 
intense, le potentiel hydrique pouvant dépasser pF 6; 

c) un régime de transition, printanier et automnal, 
pendant lequel la teneur en eau évolue rapidement 
(DELETTRE Y., 1976; DELETTRE Y., BAILLIOT S., 
1977; BELLIDO A., 1979). 


En résumé, si les 4 stations étudiées correspondent 
bien aux critères qui définissent les formations pion- 
nières : faible épaisseur du sol, conditions mésologi- 
ques extrêmes, elles se distinguent néanmoins les unes 
des autres par des différences importantes dans 
l'épaisseur du sol et par-des variations dans la com- 
position floristique, qui en dépendent en grande 
partie. 


IL. — CARACTÉRISATION FAUNISTIQUE 
DES STATIONS 


A. DÉFINITION DES PEUPLEMENTS. 


La notion de peuplement recouvre ici les espèces 
identifiées appartenant aux Diptères Sciaridae, Chiro- 
nomidae, ainsi qu'aux Acariens Oribates. La repré- 
sentation de leurs abondances relatives (fig. 4) montre 
suivant les stations une très grande variation dont il 
convient de faire une étude analytique par famille. 


— Huit espèces de Sciaridae ont été identifiées, 
dont quatre sont communes à l’ensemble des stations. 
Leurs effectifs y sont notables, toutefois parmi elles, 
Pnyxiopsis sp. abieticola (Frey) aff. et Bradysia 
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Fic. 2. — Amplitudes thermiques enregistrées dans la végétation (a) et au contact sol-végétation (b) 
sur les différentes stations. 
(PA; est la zone équivalente à PALb). 
PA : C: zonc à Cladonia; S: zone à Sedum. 
% HUMIDITE ACTUELLE 
60 — PA4 
#—-+ PA 1bis 
501 
40 
EU “4 
20 
10 
Nov [nec [jan [rev MAR [ave [mar ŸJuN [ JT | Ar] SEP. [ocr. | 
Fic. 3. — Variations de la teneur en eau du sol au cours du cycle annuel sur les stations PA, 


et PAbis. 
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PA] 
: 
sn 
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2> 
> 


CHR — 


captures relatives. 
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273% 


D— 
27 337 ur 
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Fic. 4. — Abondances relatives de 3 groupes zoologiques sur l'ensemble de la période de piégeage. 
Chironomides : 1. Smittia sp. 2. S. pratorum, 3. Pseudosmittia sp., 4. Bryophaenocladius sp. 
Sciarides: l. Bradysia mutabilis, 2. Leptosciara autumnalis, 3. Pnyxiopsis abieticola, 4. Plastosciara 
nobilis, 5. autres espèces ; 

Acariens Oribates : 1. Carabodes willmanni, 2. Oppia sp. 1, 3. Chamobates schützi, 4. Tectocepheus 
velatus, 5. Trimalaconothrus sp., 6. Trhypochthonius sp., 1. autres Oribates. 


(praecox) mutabilis (Ldf, Frey) possèdent respective- 
ment un coefficient de dominance de 63 % et 23 % 
calculé sur l’ensemble des captures. 


La diversité des peuplements est sensible par la 
présence-absence des espèces ainsi que par leurs 
abondances relatives. Ainsi la station PA; contient 
les huit espèces de Sciaridae mais elle représente aus- 
si 93 % de la totalité des émergences. Par ailleurs, 
notons sept espèces en PA; (2,8 % des émergences), 
cinq espèces en PA; bis (2,9 %) et en PA; (1,3 % 
des émergences). 


_— Quatre espèces de Chironomides ont été iden- 
tifiées dont une, Smittia sp., représente à elle seule 
93 % des captures totales, alors que la seconde, 
Smittia pratorum, ne représente par les effectifs que 
6,4% des captures. Leur identification m'est pas 
actuellement encore parfaitement sûre; toutefois, elles 
appartiennent toutes deux au genre Smiftia (1). Les 


() Por, 1978. 


Pseudosmittia sp., sont beaucoup plus rares et ne re- 
groupent que 0,1 % des individus capturés. Ces Chi- 
ronomides sont diversement représentés; ainsi, les 
quatre espèces ont été trouvées dans deux stations, 
PA; (3,9 % des émergences) et PA4 (27,3 %), alors 
que PA (68,8 % des émergences) ne compte que les 
deux espèces les plus abondantes. 


— Le peuplement oribatologique est très nette- 
ment le plus diversifié puisque 24 espèces y sont 
distinguées, dont l’une Carabodes willmanni Bernini 
1975 possède un coefficient de dominance de 93 %. 
Cinq autres espèces représentent par leurs effectifs 
cumulés un coefficient de dominance de 5,9 % 
alors que les 18 autres ne représentent que 1,1 %. 


C. willmanni est commune à toutes les stations 
prospectées de même que Chamobates schützi et Tec- 
tocepheus velatus. Une estimation de la caractéristi- 
que des peuplements montre une grande parenté 
entre les quatre stations du point de vue de la répar- 
tition des espèces. Toutefois, cette parenté s'oppose à 
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une grande variabilité des effectifs dénombrés, 92 000 
individus/m? en PA; contre 2.400 en PA. 


La diversité spécifique est une approche qui géné- 
ralement donne des compléments intéressants aux 
évaluations d’abondance d’espèces dans un peuple- 
ment. Il est évident que la signification de l'indice est 
fonction du nombre total d’espèces prises en compte 
dans chaque groupe taxonomique. Les résultats obte- 
nus (tableau I) avec l'indice de Shannon et Weaver 
montrent une variation des valeurs d’une station à 
l'autre qui n’est pas de même nature suivant que l’on 
choisisse les Sciarides, les Chironomides ou les Ori- 
bates. Cet indice atteint sa valeur la plus faible en 
PA; dans les trois cas, mais sa valeur est maximale 
en PA; pour les Chironomides et en PA, pour les 
deux autres groupes. 


TABLEAU I 
Indice de diversité de SHANNON et WEAVER 


Stations 

PA PA PA PA, 

Groupes. L : 3 à 
Soiaridne 1,51 1,59 1,93 2,41 
Chinonomidae 0,25 - 1,15 0,34 
Cribatida 0,22 0,34 0,38 0,93 


Afin de mettre en évidence une affinité cénotique 
entre les stations, nous avons utilisé le coefficient de 
similarité de SSRENSEN et un mode de représentation 
par dendrogramme (LEGENDRE L. et P., 1979). Le 
calcul de ce coefficient est basé sur la présence- 
absence (double absence exclue) des caractères méso- 
logiques, floristiques et faunistiques (appelés des- 
cripteurs) de chaque station. Le dendrogramme obte- 
nu en prenant en compte l’ensemble des descripteurs 
(fig. 5a) montre que les stations se répartissent en 
deux groupes : 


— PA, et PA, bis : similarité de 65 % 
— PA, et PA, : similarité de 72,5 %. 
Ces deux groupes sont eux-mêmes étroitement 


associés avec une valeur du coefficient de SSRENSEN 
proche de 50 %. 


—— 
© % 


Fic. 5. — Dendrogrammes (à liens complets) du coefficient de 

similarité de Sgrenson calculé sur l’ensemble des descripteurs (a), 

sur les caractères mésologiques et floristiques (b) et sur les 
descripteurs faunistiques (c). 


Si l’on ne tient compte que des caractères mésolo- 
giques et floristiques, la distinction entre les deux 
groupes apparait plus nettement : le lien ne s’établit 
qu’à 13 % de similarité alors que chaque groupe est 
constitué à un niveau voisin de 85 %. 


La convergence observée au niveau faunistique 
global entre les deux groupes de stations doit cepen- 
dant être modulée. En effet, l’utilisation du coeffi- 
cient de corrélation de Bravais-Pearson (tableau II) 
montre que les corrélations entre ces stations varient 
considérablement selon le groupe zoologique consi- 
déré. 

— Le groupe des Oribates, considéré dans sa 
totalité, met en évidence une forte corrélation (supé- 
rieure à 95 %) entre toutes les stations. Ce fait ré- 
sulte de la forte dominance uniforme de Carabodes 
willmanni (supérieure à 90 %) dans chacune d’elles. 
Si l’on ne tient pas compte de C. willmanni dans le 
calcul du coefficient de Bravais-Pearson, la corréla- 
tion est alors significativement positive entre PA, et 
PA; bis (+ 0,85), alors qu’elle ne l’est pas entre 
PA; et PA; (+ 0,23). 


— Pour les Diptères Sciarides et Chironomides, 
les meilleures corrélations sont obtenues entre PA: 
et PA, et entre PA; bis et PA, ce qui est en con- 
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TABLEAU Il- 
Coefficient de BRAVAIS-PEARSON 


Stations PA PAd PR 
sc. + 0,35 
payb | Che = 
or1 10299044, 
or2 + 0,859) 
sc. +0,11 +0,88 ** 
per + 0,551 - 
3 | or1 + 0,999**%*| + 0,998 #*| 
or2 = 0,07 - 0,093 
sc. +0,83* + 0,71 + 0,59 
po. | G + 1,000*%* - + 0,558 
4 |'or1 +0,997#%!  +0,907#| + 0,906 X%X 
or2 + 0,104 = 0,068 + 0,229 


Sc: Sciarides 

Ch: Chironomides 

Ori : Oribates : peuplement global 
Or2: Oribates sans C. willmanni. 


tradiction avec les groupements établis par la mé- 
thode des dendrogrammes. 

En résumé, la forte dominance de Carabodes 
willmanni, qui contribue à uniformiser le peuple- 
ment oribatologique des quatre stations, peut s’expli- 
quer par la présence de Cladonia sur l'ensemble de 
ces formations pionnières : C. willmanni est en effet 
connu comme espèce lichénophage (BELLIDO, op. 
cit.). 

Toutefois, le reste du peuplement oribatologique 
révèle une corrélation particulière entre les deux 
stations qui se caractérisent par un sol relativement 
épais (PA, et PA, bis). 

En revanche, les corrélations obtenues en utilisant 
les Diptères ne peuvent s'expliquer par aucun des 
critères mésologiques ni floristiques retenus dans la 
définition des stations. 


B. PHÉNOLOGIE DES PEUPLEMENTS. 


Chez les Diptères, l’un des moyens les plus sûrs 
de connaître la phénologie des peuplements est de 
localiser la période d’émergences de chaque espèce. 


Chez les Sciarides, la distribution temporelle de 
l'émergence suit habituellement une loi gaussienne 
(DELEPORTE-BAILLIOT S., 1980; Ducrotoy, 1976). 
Le nombre de « pics d’émergences » est variable de 
2 à 3 selon les espèces et ils se répartissent principa- 
lement en mars-avril, juin-juillet et septembre-octobre 
(£g. 6). Malgré des effectifs plus réduits en PA bis, 
PA; et PA;, la succession des espèces y est la même 
qu’en PA;, cependant les émergences en PA; com- 
mencent un peu plus tôt et s’achèvent plus tard que 
sur les trois autres stations. 


Chez les Chironomides, l’allure des émergences 
suit généralement une progression plus irrégulière. 
Il existe sur l’ensemble des stations deux périodes 
d’émergences; la première a lieu en automne (octo- 
bre à décembre) et concerne deux espèces : Smirtia 


EFFECTIFS- magos Sciaridae 
léch.log. ) 


1000! 


L- 
Mars | Avril 


Fi6. 6. — Emergences des quatre principales espèces de Sciarides 
sur la station PA, (N/m°/15 jours): L. autumnalis (La), 
B. mutabilis (Bm), P. nobilis (P.n), P. abieticola (Pna). 
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FIG. 7. — Emergences des deux principales espèces de Chironomides sur trois stations (N/m/24 h). 
sp. et S. pratorum (fig. 7). La mue imaginale inter- pour les deux autres espèces : Bryophaenocladius Sp. 
vient lors de la réhumectation du substrat associée et Pseudosmittia sp. Cette période vernale est carac- 
aux pluies automnales et à la chute des températures. térisée par une forte teneur en eau du sol et une 


La seconde période se situe au printemps (mars-avril) élévation progressive des températures. 
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CONCLUSION 


L'opposition constatée entre Oribates et Diptères 
traduit leurs exigences différentes vis à vis des fac- 
teurs du milieu. Ainsi les descripteurs « Oribates » 
apparaissent en conformité avec les descripteurs mé- 
sologiques et floristiques, contrairement aux Diptères. 
Cette contradiction résulte vraisemblablement d’une 
insuffisante prise en compte des caractères mésologi- 
ques déterminants pour la biologie de ce groupe (par 
exemple, teneur en matière organique disponible). 


Il n’en demeure pas moins que les analyses prati- 
quées mettent en évidence une forte similarité entre 
toutes ces stations, à un niveau global de description. 
Ceci légitime le classement de ces zones parmi les 
formations pionnières et autorise une étude compara- 
tive plus détaillée de ces stations, étude qui nous 
permettra de mieux cerner le fonctionnement de ces 
écosystèmes à moduler en fonction des particularités 
de chaque station ou des groupes zoologiques. 
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ADAPTATIONS SPATIO-TEMPORELLES 
DE CHIRONOMIDES (INSECTES : DIPTÈRES) 
DANS UN HABITAT SEMI-PERMANENT 
DU MASSIF DE PAIMPONT (I. & V.) 


par J.P. DUCROTOY 
Station Biologique de Paimpont, 35380 Plélan-le-Grand, France 


Les travaux antérieurs à la présente étude, menés 
à la Station Biologique de Paimpont, ont montré que 
certains Diptères édaphiques (Empididae, Sciaridae, 
Chironomidae) présentent une véritable phase « aqua- 
tique » (géohydrobiontes) dans des milieux xéro- 
philes, quand le sol est saturé d’eau. 


TREHEN (1971) a posé le problème et montré 
l'importance des variations saisonnières des facteurs 
édaphiques et microclimatiques sur les larves d’Empi- 
dides (Diptères) vivant dans des sols ressuyés (pF 
2,5) à la limite de l’eau libre. A une zonation spa- 
tiale se superpose une succession chronologique des 
émergences liée aux variations de la température au 
cours des saisons et des états hydriques du sol. 


BAILLIOT (1975) a étudié les caractéristiques spa- 
tio-temporelles des émergences, de leur « pattern » 
et du sex-ratio des Sciarides (Diptères) de trois 
types de landes. Ce travail a montré le rôle complé- 
mentaire de facteurs caractéristiques propres à l’es- 
pèce, et aussi d’une hétérogénéité permettant le main- 
tien d’une population dans des conditions différen- 
tes. 


DELETTRE (1975) a mis en évidence l'importance 
des facteurs hydriques sur l’évolution des popula- 
tions larvaires et imaginales de Smittia sp. (Chirono- 
midae, Orthocladiinae) sur une lande pionnière mus- 
cino-lichénique. 


TREHEN & DELETTRE (1976) ont fait ressortir 
l'importance des conditions périodiques indépendam- 
ment de la photopériode à Kerguelen (T.A.A.F.) 
pour un autre Orthocladiiné : Limnophyes pusillus. 


L’existence d’une phase proprement « aquatique » 
pour des insectes peuplant des milieux réputés secs 
ou très fluctuants nous a amenés à préciser les moda- 
lités d'adaptation d'animaux subissant des conditions 
drastiques quant à la dynamique de l’eau (DUCROTOY, 
1976). Ainsi nous posons le problème du renouvelle- 
ment des populations dans un milieu temporaire. Ce 
besoin d’un milieu pionnier offrant un régime hydri- 
que bien marqué nous a poussé à rechercher une 
mare qui s’assèche en été, peuplée d'insectes dont les 
exigences sont connues pour être très variées dans le 
même groupe taxonomique : les Chironomides. 


I. — STATION ET MÉTHODES D'ÉTUDE 


1. DESCRIPTION DE LA STATION. 


La mare s'étend au fond d’une carrière désaffec- 
tée depuis 1959. Les parois de cette carrière limitent 
un habitat aquatique très fermé que nous ne saurions 


634 J.P. DUCROTOY 


pourtant considérer comme parfaitement isolé des 
autres pièces et cours d’eau voisins, ni de la lande 
boisée environnante. 


La nappe d’eau, comparable par plusieurs aspects 
aux flaques liées à la pluviométrie, atteint 31 m dans 
sa plus grande dimension et 0,24 m de profondeur 
en hiver. En général, on observe pendant l'été un 
assèchement complet (fig. 1). 


Le substrat meuble, épais seulement de 3 à 8 cm, 
constitué de limon très fin, repose directement sur la 
roche mère. Les larves ne pourront ainsi migrer pro- 
fondément et échapper aux investigations. 


Les autres facteurs mésologiques étudiés (pluvio- 
métrie, températures, hygrométrie, ensoleillement) et 
les caractéristiques physico-chimiques de l’eau et du 
substrat, permettent de distinguer, concurremment 
avec les variations des niveaux d’eau, 4 phases sai- 
sonnières qui seront à rapporter à l'étude des cycles 
biologiques : 

— régime hivernal : phase aquatique 

— automne êt printemps : phase humide 

— régime estival : phase terrestre. 


Les caractéristiques concernant la phase hivernale 
sont conditionnées par l'importance relative de la 
nappe d’eau (évaluée à 34 000 litres pour 310 m?), 
liée à une forte pluviosité. 


Malgré le froid ambiant et la faible profondeur, 
la température atteint rarement 0 °C au niveau de 
l'interface substrat-eau. Durant cette période, la 
teneur en oxygène se maintient à un haut niveau 
(toujours plus de 75 % à saturation), les valeurs de 
la concentration ionique restant toujours basses. 


Au printemps, s'opère le retrait (fin mai), d’abord 
lent, de la flaque. L’évaporation provoque d’impor- 
tantes modifications des caractéristiques de l’eau : 
minéralisation sensiblement croissante, chute de la 
teneur en oxygène accentuée, abondance de matière 
organique allochtone. 


En été, on assiste au retrait complet de l’eau libre; 
les conditions de vie édaphique s'installent. Excep- 
tionnellement, le point d’hygroscopie maximale peut 
être dépassé. 


La remise en eau de l’automne (fin septembre) 
s'opère en quelques jours. La couche superficielle 
n'est pas reformée et la teneur en oxygène atteint 
100 %. La reconstitution du périphyton de la couche 
superficielle demandera plusieurs semaines et attein- 
dra son plein développement vers le milieu de l'hiver. 


A l’évolution temporelle se superpose une zonation 
spatiale due principalement aux retraits successifs 
de la nappe d’eau. A cette hétérogénéité horizontale 
s'ajoute une structuration verticale du substrat (pré- 
sence de la couche superficielle). 


2. MÉTHODES D'ÉTUDE DU PEUPLEMENT DIPTÉROLO- 
GIQUE. 


L’échantillonnage des larves et des imagos de 
Diptères Chironomides est basé sur la méthode des 
quadrats (VANNIER & CANCELA DA FONSECA, 1966; 
Dans, 1971): la mare est quadrillée en unités de 
irc 


a) Echantillonnage des larves. 


Lors de chaque échantillonnage, 2 carottes de 4,5 
cm de diamètre sont prélevées sur 4 unités de qua- 
drats. Les 8 carottes ainsi récoltées couvrent une 
surface de 128 cm?. 


L’extraction des larves est réalisée dans un appa- 
reil de BAERMANN (extracteur dynamique en phase 
liquide). 


b) Echantillonnage des imagos. 


— Nasses : 10 nasses d’'émergence pyramidales en 
toile de nylon noircies, à piluliers sans retour munis 
d’une bande engluée, couvrent une surface de 1 m°. 


— Pièges colorés: 4 pièges de Moericke (pein- 
ture Ripolin n° 514, jaune bouton d’or, longueur 
d'onde 580 mm) sont mis en place sur le quadrat 
3 jours par semaine. 
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F16. 1. — Evolution des niveaux d'eau au centre de la mare en centimètres. 


— phase aquatique: octobre à mai, 
— phase humide: mai à juillet et septembre-octobre, 
— phase terrestre : août-septembre. 


II. — LE PEUPLEMENT 


Au cours du cycle annuel, se succèdent donc des 
habitats de types différents. Il nous a semblé intéres- 
sant d'étudier dans quelle mesure ce découpage pou- 
vait être retrouvé au niveau des populations de Chi- 
ronomides peuplant la mare. Nous avons reconnu 
trois catégories tout à fait schématiques parmi les 
10 espèces capturées, selon les exigences reconnues 
pour les larves après une étude biogéographique (en 
préparation). 


1) Espèces dites « aquatiques » : animaux dont la 
survie des larves est liée à la présence d’eau libre : 


Macropelopia notata : crénobionte 

Chaetocladius dentiforceps : typiquement créno- 
bionte 

Procladius crassinervis : potamobionte 

Tanytarsus pallidicornis : potamobionte. 


2) Espèces dites « amphibies » : larves pouvant 
poursuivre leur cycle de développement dans des 
boues simplement saturées en eau. La présence de 
ces espèces est cependant soumise à la présence d’eau 
libre pendant une période du cycle. 


Psectrotanypus varius typiques des milieux aqua- 
Microspectra fusca tiques temporaires. 
Polypedilum nubeculosum : eurytope. 


3) Espèces dites « terrestres »: correspondant à 
des cycles biologiques non obligatoirement condition- 
nés par la présence d’eau libre; les larves apneusti- 
ques sont en fait des géohydrobiontes puisqu'elles se 
développent dans l’eau libre des sols et sont capables 
de résister aux périodes « sèches ». 


Chironomus pseudothummi : paludicole et pseudo- 
édaphique 


Limnophyes minimus : aussi bien marginal que 
terrestre 


Parasmittia Sp. carinata affinis : euédaphique. 


636 J.P. DUCROTOY 


Le travail expérimental et de terrain qui à él 
mené a eu pour but d'étudier les mécanismes de sur- 
vie et de développement de populations a priori aussi 
différentes. 


II. — PHÉNOLOGIE ET FORME 
DES ÉMERGENCES 


Les émergences ne se produisent pas suivant le 
même décours temporel selon l’espèce envisagée : il 
existe une chronologie spécifique des émergences. Au 
maximum d’émergence correspond un pic auquel 
nous associerons 3 paramètres (CORBET & DANKs, 
1973; BAILLIOT, 1975) : 

— durée de chaque bouffée d’émergence, 

— hauteur du pic, 

— effectifs correspondant à l'étendue de chaque 
bouffée. 


On peut calculer le coefficient f donné comme le 
rapport de l'effectif maximum observé pendant une 
semaine sur l'effectif théorique total de la bouffée 
d’émergence. La connaissance du sex-ratio, nombre 
de mâles sur total de l’espèce, se révèle primor- 
diale pour la compréhension du fonctionnement et 
du devenir des populations (cf. tableau). 
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+ 1 5 
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EE AE EE È 
E | élaloléhs las j El: 
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ner 10 6 |369 |3480 | 841 |1135 |3872 | 534 |4312 |5640 
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3, 0,40] 0,28 os] 0,30] 0.2 
3, 9,39] 0,62 ot 0,25] 0,31 
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1) Limnophyes minimus et Parasmittia sp. cari- 
nata affinis (Orthocladiinés « édaphiques ») donnent 
des adultes pratiquement à tout moment de l’année 
(fig. 2). 

S'il est impossible de reconnaître des pics bien 
marqués chez Limnophyes minimus, il apparait une 
rythmicité dans le décours temporel des émergences 
d'environ 5 semaines pendant plusieurs mois. 


Ces deux espèces sont les plus abondantes à la 
même période, et pendant l'été, au moment où les 
autres espèces ne donnent plus d'adultes, elles assu- 
rent la plus grande partie de leurs émergences en 
10 semaines. Ces émergences étalées seront quali- 
fiées de « lâches ». 


Remarquons que c’est au moment où la mare 
s’assèche et où le substrat se présente sous forme de 
boue humide (juin à août) qu'il apparait une bouffée 
d’émergence plus nette. 


Ces deux espèces se distinguent en outre par 
un sex-ratio très nettement en faveur des femelles 
(0,05 et 0,01 %). 


Des mâles de Limnophyes minimus apparaissent 
sporadiquement au début de chaque période d’émer- 
gence (hiver-été) pour atteindre un sex-ratio nul. 


Les mâles de Parasmittia sp. carinata affinis ne 
sont présents dans les nasses qu’en automne dans des 
proportions toujours faibles (0,10 %). Au cours de la 
bouffée d’émergence estivale, nous observons 100 % 
de femelles. 


2) La phénologie des autres espèces apparait 
comme beaucoup plus stricte : on remarque des pics 
d’émergence marqués suivant une modalité « typée » 
au cours du temps. 

Ces «phases» d’émergences se répartissent en 
une ou plusieurs périodes au cours du cycle annuel 
(fig. 2). 

— une seule période d’émergence en régime hiver- 
nal pour : 

Macropelopia notata 

Psectrotanypus varius 

Procladius crassinervis 
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Chironomus pseudothummi 
Microspectra fusca 
Tanytarsus pallidicornis 


— deux périodes d’émergences annuelles distinc- 
tes pour : 


Chaetocladius dentiforceps 
Polypedilum nubeculosum 


en régime hivernal et automnal. 


Chaque bouffée d’émergence de Procladius crassi- 
nervis s'étale sur environ 7 à 9 semaines, avec un 
coefficient f de 0,39 à 0,47. Malgré les effectifs ré- 
duits de ce Tanypodinae, on parlera d’émergences 
« groupées ». Les sex-ratio semblent en équilibre. 


Seul Polypedilum nubeculosum présente des pics 
d’émergence bien individualisés, les courbes ajustées 
ne se chevauchant pratiquement pas. La durée des 
bouffées d’émergences est courte et constante : de 
6 à 8 semaines environ. Les courbes très leptokurti- 
ques correspondent à un coefficient f élevé. D’après 
l'ensemble de ces caractéristiques, nous qualifierons 
ces émergences de « concentrées » (0,47 < f < 0,62). 


Une espèce comme Chaetocladius dentiforceps se 
distingue par 4 bouffées d’émergences annuelles s’in- 
terpénétrant au cours du temps. Ce phénomène cor- 
respond à deux périodes d’émergence. Les deux bouf- 
fées hivernales durent chacune 13 semaines. La va- 
leur numérique plus basse du coefficient f rend 
compte d’un étalement plus évident. A l’automne, la 
première bouffée (f — 0,62) s’avère plus concentrée. 
Nous qualifierons l’ensemble de ces émergences de 
« groupées ». 


Les émergences automnales de Polypedilum nube- 
culosum montrent une protandrie très nette pour un 
sex-ratio comparable à celui de Chaetocladius denti- 


forceps à la même saison. 


Cette variation temporelle se calque sur la rythmi- 
cité des émergences : prépondérance des mâles au 
début de la bouffée (protandrie). Remarquons que 
ce sex-ratio en faveur des mâles au début du phé- 
nomène coïncide avec des fréquences faibles au ni- 
veau des captures. Au moment correspondant au pic 


d’émergence, les effectifs de capture de femelles 
deviennent supérieurs aux captures de mâles. 

3) Les émergences de Microspectra fusca et de 
Tanytarsus pallidicornis se déroulent lors de la même 
période : 

— de 8 à 16 semaines pour Microspectra fusca 

— de 8 à 15 semaines pour Tanytarsus pallidi- 
cornis. 


Le coefficient f montre que l’étalement des émer- 
gences est en général marqué : de 0,16 à 0,30 pour 
Microspectra fusca et de 0,31 à 0,44 pour Tanytar- 
sus pallidicornis. Nous qualifierons ces émergences 
d’« étalées ». 


Alors que pour Tanytarsus pallidicornis les émer- 
gences sont d’abord en faveur des femelles, le sex- 
ratio demeure en faveur des mâles sur l’ensemble 
des émergences (0,59) pour Microspectra fusca. Pour 
cette espèce, on note une évolution du sex-ratio dont 
les variations sont à calquer sur les bouffées d’émer- 
gence. 


IV..— INTERPRÉTATION DES RÉSULTATS 


A partir des remarques précédentes effectuées sur 
les émergences des adultes, il est possible de faire 
ressortir des stratégies d'utilisation du milieu, diffé- 
rentes selon les espèces, à condition de ramener ces 
données aux facteurs mésologiques, à l'analyse dé- 
mographique des populations larvaires et à l’évolu- 
tion des populations adultes après émergence, à 
condition enfin de rappeler certains comportements 
tant des larves que des adultes. 


1) Les larves de Chaetocladius dentiforceps dis- 
paraissent de notre échantillonnage pendant la phase 
estivale, contrairement à Polypedilum nubeculosum. 
Rappelons que ces deux espèces présentent un dé- 
cours temporel des émergences comparable, mais 


dont les formes sont distinctes. 


La première, donnée comme typiquement créno- 
bionte par les biogéographes, présente des émergen- 
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ces « groupées »; la deuxième, connue pour son ubi- 
quité, présente des émergences « concentrées ». 


Une bonne appréciation de l’activité est fournie 
par le dénombrement des larves ayant un tube diges- 
tif vide ou plein (DELETTRE, 1975). Une période 
d’activité trophique importante apparait pendant les 
5 premiers mois de l’année pour ces deux espèces, 
ainsi qu'après la remise en eau de la mare (fig. 3 
et 4). D’autre part, les stades immatures de Chaeto- 
cladius dentiforceps disparaissent de notre échan- 
tillonnage de juin à août. Ce phénomène semble lié 
à la chute de la concentration en oxygène de l’eau 
en mai, au moment où le niveau d’eau commence 
à baisser. Ce fait est apparu clairement dans la table 
de survie établie pour cette espèce (DUCROTOY, 
1976). Cette disparition est précédée d’une migra- 
tion des larves en surface du substrat. 

Les adultes apparaissent au moment où la mare 
est à son maximum en automne et en hiver, dès que 
les conditions extérieures deviennent moins sévères 
(température par exemple). Cette remarque cadre 
avec les données biogéographiques. Chaetocladius 
dentiforceps crénobionte typique sténo-oxybionte, se 
trouve dans les eaux froides (Europe Centrale, Bal- 
tique, Angleterre) (THIENEMANN, 1944, 1954). 


Les résultats fournis par les pièges jaunes nous 
permettent de suggérer que la permanence de l’es- 
pèce dans le biotope étudié est liée à la recolonisa- 
tion à l'automne par des femelles provenant de sour- 
ces (90 % de femelles dans les pièges); les captures 
dans les pièges jaunes précèdent en effet de 2 semai- 
nes les premières émergences enregistrées dans les 
nasses. 


Notre hypothèse est donc que cette espèce aux 
exigences strictes utilise la mare au moment où 
celle-ci lui est favorable, sans pouvoir y assurer sa 
pérennité. 

Un phénomène comparable de recolonisation est 
à envisager pour Parasmiïttia sp. carinata affinis (1). 


(1) L'analogie entre l'espèce Parasmittia sp. (capturée dans la 
mare) et l'espèce portant la même dénomination piégée sur la 
lande semble devoir être remise en cause. L'espèce de la lande 
appartiendrait plus vraisemblablement au genre Smittia (DELET- 
TRE, COm. pers). 


Sachant que dans la carrière, les émergences se 
produisent essentiellement au printemps et en été 
quand l’eau vient de se retirer et que le sex-ratio 
a tendance à s’équilibrer, on peut envisager un relai 
avec les biotopes voisins. La stratégie de production 
quasi exclusive des femelles ainsi que les émergences 
« Jâches » de cette espèce traduisent probablement 
sa marginalité dans un habitat aquatique. 


Polypedilum nubeculosum assure sa pérennité dans 
le biotope étudié au moins en partie, grâce à la 
présence de formes de résistance que nous avons 


attribuées à cette espèce. 


Pendant la phase de non-activité, les larves mi- 
grent en profondeur dans le substrat qui devient 
rapidement compact. Cette espèce, contrairement à 
Chaetocladius dentiforceps, possède de l'hémoglobine 
pendant les stades larvaires, l’autorisant à survivre 
dans des milieux très pauvres en oxygène. Les émer- 
gences « concentrées » de Polypedilum nubeculosum 
peuvent être interprétées comme correspondant à 
une espèce opportuniste, connue pour son ubiquité 
(eurytope, eurybathe) (SANDERG, 1969; NIEDZWIECKI, 
1974; KAzAKk & DUSsOcE, 1975). 


Si nous choisissons une autre périodicité d’échan- 
tillonnage soit le relevé quotidien des pièges et non 
plus hebdomadaire, les fluctuations au jour le jour ne 
perturbent pas la forme générale de la courbe d’émer- 
gence (fig. 6). Une fois l’éclosion d’adultes lancée 
pour une cohorte, on pourrait dire que le phénomène 
est irréversible. Cela, rappelons-le, pour des effectifs 
importants sur peu de temps. 


2) Au contraire, Microspectra fusca possède des 
émergences dites « étalées ». Il est intéressant de 
comparer la forme de la courbe semaine par semaine 
avec la courbe des émergences quotidiennes. Les 
variations jour après jour rendent la courbe géné- 
rale difficilement reconnaissable. Un procédé sta- 
tistique (Analyse factorielle des correspondances : 
A.N.A.F.A.C.) nous a indiqué que ces fluctuations 
sont directement liées et en priorité aux variations 
du niveau d’eau. 


Nous avons donc élaboré un programme d’échan- 
tillonnage, ainsi que des expériences au laboratoire 
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susceptibles de nous permettre d’approfondir cette 
question. 


En effet, après cartographie des constructions lar- 
vaires de Microspectra fusca èt de Tanytarsus palli- 
dicornis, il nous est apparu que les larves prêtes à 
se nymphoser se trouvaient sous une profondeur 
d’eau constante. 


— Nous avons distingué trois zones de profon- 
deur dans la mare et nous y avons adapté notre 
plan de répartition de nasses d’émergence : 

e zone profonde qui ne s’assèche qu’en été; 

e zone intermédiaire qui s’assèche même en de- 

hors de l'été; 

© zone périphérique qui n’est en eau que l'hiver. 

Les émergences apparaissent principalement dans 
la périphérie, mais la deuxième bouffée est « tron- 
quée » (fig. 7). Seule la zone intermédiaire présente 
une répartition normale presque parfaite. Notons 
qu’il existe une synchronisation d’une zone à l’autre. 


— Il nous a été possible de monter une expé- 
rience au laboratoire montrant les facultés des larves 
de stades II, III, IV à se déplacer en réponse aux 
fluctuations du niveau d’eau et de construire de 
nouveaux abris en forme de tube sous une profon- 
deur d’eau constante. 


Microspectra fusca, dont la forme des émergences 
est « étalée » est donc une espèce dont les larves 
peuvent adapter leur stratégie « au coup par coup », 
le facteur primordial étant ici la profondeur de la 
flaque d’eau. Dans la zone intermédiaire, qui repré- 
sente une profondeur optimale, la forme des émer- 
gences moins perturbée traduit des réajustements 
moins fréquents. 


Grâce à l'étude des émergences, nous avons pu 
caractériser chaque espèce. Nous avons vérifié 
qu'avec chaque type de « courbe d’émergence », il 
est possible, dans le biotope étudié, de faire cadrer 
un certain nombre de remarques, essentiellement la 
manière dont les larves répondent aux variations des 
facteurs mésologiques. L'étude des émergences nous 
a donc contraints à clarifier des problèmes non évi- 
dents de prime abord. La caractérisation par cette 
méthode d’une même espèce dans des habitats dif- 


férents a mis en évidence des stratégies parfois inat- 
tendues (au niveau du sex-ratio par exemple). Les 
exemples choisis ici montrent en outre l’importance 
des études démographiques pour comprendre le 
fonctionnement de communautés vivantes, La classi- 
fication biogéographique proposée au début de ce 
travail est en fait basée sur la faculté des larves à 
interrompre leur cycle de développement (c’est le cas 
de Polypedilum nubeculosum). Si elles n’en sont pas 
capables, leur présence est conditionnée par la reco- 
lonisation ultérieure par des femelles provenant 
d’habitats permanents voisins (c’est le cas de Chaeto- 
cladius dentiforceps et de Parasmittia sp. carinata 
affinis). Ces différents types de stratégies sont à rap- 
porter aux facteurs mésologiques eux-mêmes liés à 
la rotation de la terre. Ces variations saisonnières 
ont donc valeur adaptative et elles apparaissent inté- 
grées dans la forme globale de l'émergence. 
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Fi. 7. — Fréquence des émergences de Microspectra fusca par zonc. 


ADAPTATIONS SPATIO-TEMPORELLES DE CHIRONOMIDES 645 


Cependant, quelques facteurs apériodiques contrai- 
gnent certaines espèces à développer de nouvelles 
stratégies pour conquérir de nouveaux habitats. Cette 
possibilité montre à quel point la diversité des paysa- 
ges et de la topographie est importante dans l’esti- 
mation de la faune diptérologique des landes à 
Paimpont. 
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RÉSUMÉ 


Approche du problème de la colonisation par l'analyse 
de système: habitats permanents avec changement sai- 
sonnier des conditions du milieu 

L'objectif de cet exposé est d'étudier la colonisation 
d'habitats temporaires formés par des zones dont la 
colonisation ne peut se faire que sous certaines condi- 
tions du milieu (p. ex. zones humides des sols des 
landes, mares temporaires). 

Le modèle est un modèle déterministe basé sur le 
modèle de SLATKIN (1974) et sur un modèle de O'NEILL 
(1971). C'est un modèle mixte, à compartiments, formé 
par deux groupes d'équations différentielles : un pour 
les zones de l'habitat, et un autre pour la dynamique 
de l'espèce colonisatrice. 

On admet que les conditions du milieu sont cycliques 
et que leur évolution dans le temps peut être représen- 
tée par des séries chronologiques. 

La simulation du modèle est basée sur des données 
réelles obtenues sur le terrain pour le Diptère des lan- 
des, Smittia (DELETTRE, 1975). Le comportement du 
modèle ne semble pas très éloigné de la réalité. 


ologie Forestière, Fontainebleau (2) France 


SUMMARY 


The object of this paper is to study the colonization 
of a temporary habitat formed by patches available 
under specific environmental conditions (eg, damp 
moorland soil patches, temporary ponds). 

The model is a deterministic one based on the model 
of SLATKIN (1974) and on a model of O’NeizL (1971). 
It is a mixed compartmental model formed by two sets 
of differential equations : one dealing with the habitat 
patches, and the other with the dynamics of the colo- 
nizing species. 

It is assumed that the environmental conditions are 
cyclic, and that their evolution in time can be repre- 
sented by a time series function. 

The simulation of the model is based on real data 
from a field work on the moorland Diptera, Smittia 
(DELETTRE, 1975). The behaviour of the model seems 
not very far from reality. 


(1) This paper is part of a paper (Cancela da Fonseca, 1979, chapter 3, model 2) published in the proceedings of the International 
Statistical Ecology Program Satellites of 1977 and 1978 by the International Cooperative Publishing House, Fairland, MD, USA. 
It is, also, part of a research carried out under two programs : (a) « Système édaphique : analyse, synthèse et gestion » (M.B. Bouché 
and J.P. Cancela da Fonseca; Aide à la recherche DGRST no. 7770202); and, (b) «Dynamique des populations ; mécanismes de 


l'émergence des Diptères » (P. Trehen; CNRS/ATP no. 2291). 


() Correspondance : Laboratoire de Biologie Végétale et d'Ecologie Forestière, Route de la Tour Dennecourt, F-77300 Fontaine- 


bleau, France. 
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INTRODUCTION 


In general, the colonization models does not take 
into account the influence of the state of the re- 
source, or the island, on the colonization : either on 
the immigration or on the extinction, or both 
(MACARTHUR and WiLsoN, 1963, 1967; CANCELA 
DA FONSECA, 1979). 


This influence is very important when one studies 
the colonization of temporary resources or temporary 
ecological islands. A systems approach seems to be 
the best way to tackle with such situation. 


The present paper aims to an introduction to this 
subject. It is only a preliminary work, more de- 
scriptive than explicative. Our principal and primary 
interest was to translate the ecological problems into 
analytical terms. However, the mathematical formula- 
tion is, at this stage, rather simple; it is first of all 
addressed to ecologists. 

Nonetheless, the model that follows can, not only, 
be improved, but some more sophisticated model 
can be developed. In any case, it is a model dealing 
With problems that one comes accross very often in 
soil ecology. 


Unfortunately, in this field the data available are 
yet very scarce. By this reason, to test the model, 
we must simulate data, data which sound ecologically 
significant. Our field experience allowed us to utilize 
as a basis for simulation the data of our colleagues 
(DELETTRE, 1975). 


The diffculties we met with the data and with 


the estimation of the parameters are discussed later 
on. 


1. — OBJECT 


To study the colonization of a temporary habitat 
formed by patches available under specific environ- 
mental conditions (e.g., damped moorland soil pat- 
ches, temporary ponds). 


2. — HYPOTHESIS 


(1) Patches are ready for colonization when some 
threshold (lower limit) of the environmental condi- 
tions is reached. The environmental conditions are 
cyclic. 


(2) Immigration is proportional to the empty pat- 
ches and to the patches already occupied by the 
species. 


(3) The colonization rate depends on the numbers 
of individuals (‘vectors’) emerged from the already 
occupied patches. These numbers are function of the 
life-span of the patches, the threshold of the environ- 
mental conditions, and the survival rate of the effect- 
ive colonizers. 


(4) The number of effective colonizers depends on 
the number of vectors; their development is related 
to the life-span of the patches. 


(5) Extinction is proportional to the patches al- 
ready occupied by the species. It is a function of the 
threshold of the environmental conditions. 


(6) Extinction of the effective colonizers depends 
on the life-span of the patches and on the threshold 
of the environmental conditions. 


(7) The size of the patches is not taken into ac- 
count. 


3. — MODEL 


Deterministic model based on the model of SLAT- 
KIN (1974) and on a model of O’NeïLL (1971). 
A mixed model formed by two sets of differential 
equations : one dealing with the habitat patches, and 
the other with the dynamics of the colonizing spe- 
cies. 


Fic. 1. — Model of the colonization dynamics 
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OCCUPIED 
PATCHES 
} 


The systems model is an assemblage of two 


models : both 


a three-compartment model. They are 


under the control of the environmental conditions 
(threshold and period of action). The two sets are 
tied up through the number of individuals emerging 
from the occupied patches, considered as a source 


pool (Fig. 1). 
Let, w 


Wi 


T=L/x 


hi 
Yo 


Y1 


V2 


be the specific environmental condi- 
tions; 

be the threshold (lower limit) of the 
environmental conditions, below which 
the patches are not available for colo- 
nization; 

be the life-span of the patches; 

be the life-span of the patches in 
units of time #, where u is the value 
of the time unit (e.g., L = 21 days; 
—HNyeER Ou — TN days A3 
weeks); 

be the point in the time-scale corre- 
sponding to the threshold value; 

be the number (or proportion) of 
empty patches; 

be the number (or proportion) of 
source pool patches, i.e., the occupied 
patches surviving the unsuitable con- 
ditions; 

be the number (or proportion) of oc- 
cupied patches; 


ENVIRONMENTAL CONDITIONS 
w 


[SOURCE POOL 


POPULATION 


of permanent habitats with seasonal environmental 


Bo 


Di, De 


conditions. 


be the ‘flow’ corresponding to the 
patches changing from empty to oc- 
cupied; 

be the ‘flow’ corresponding to the 
patches changing from occupied to 
empty; 

be the immigration rate (patches) from 
the source pool; 

be the colonization rate (patches); 

be the extinction rates (patches); 

be the number of individuals emerging 
from the source pool; 

be the number of individuals emerging 
from the source pool (‘vectors’), ac- 
tually given birth to colonizers; 

be the number of individuals coloniz- 
ing the empty patches (colonizers); 
be the emergence rate of the source 
pool population; 

be the fecundity rate of the vector 
population; 

be the mortality rate of the vector 
population; 

be the mortality rate of the colonizer 
population; 

be the emergence flow of the source 
pool population; 

be the colonization flow of the vector 
population; 
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M; be the death flow of the vector popu- 
lation; 
M: be the death flow of the colonizer 
population. 


a) Evolution of the environmental conditions. 


It is assumed that the environmental conditions 
are cyclic, and that their evolution in time can be 
represented by a time series function (MORAN, 1953; 
ANDERSON, 1971; BRUNEL and CANCELA DA FON- 
sECA, 1977). That is: 


w(t) = w + pcos { (2xAt/F) —8 } @) 
where, w is the mean value of the time series; 
SG is the total length of the time series; 
h is a subset of 3; F/h is the period; 
p= Ve +p @) 
0 — arctan (B/a) 6) 
a = (2/97)2 wmcos (2rht/9) G .… ) (4) 


B= 2/MEwsin(2rht/%) (Gi = 1, #) (5) 


b) Rate of change of the colonized patches. 


The set of equations representing the system corre- 
sponds to the gains and losses to and from each 
compartment. That is: 


dyo/dt = —B5 + D; + D: (6 a) 

dy1/dt = —D; (Gb) 

dy2/dt = Bo— D: Gc) 
Different assumptions are made : 


1. Colonization by the vectors starts when the 
environmental conditions are above the threshold 
value; i.e., when w(t) goes from w: to Wie. 


2. Colonization ends when the conditions are be- 
low the threshold value; i.e., when w (ft) goes from 
Wi to Wie. 


3. The favourable period of colonization coincides 
with the life-span of the patches; i.e., 4e < { < ti_e. 


DA FONSECA 
4. The number of patches given raise to emer- 
gences is proportional to the total number of patches 
in the source pool : 
Yi = bi @) 
5. The number of colonized patches (empty pat- 
ches becoming occupied) is proportional to those 

from which the individuals emerge : 


Bo = b2Ÿ1 = bibi: (8) 


6. Extinction of source pool patches is due either 
to the emergences or to those patches going ‘extinct’ 
by other causes than emergences; and, it is pro- 
portional to the patches in the source pool : 


Di = bi + dia = (bi + di) y ©) 


7. Extinction of newly occupied patches is due to 
causes other than emergences; and, it is proportional 


to the number of occupied patches: 
D: = dia (0) 


F The system of eqns (6) becomes then : 


apafae 24 40 + dur = 2 = Dir for tee << (1) 
0 

dy for tee <t<tese (Ib) 

Ne Gitdir for tes. <t<te_. (lc) 

lat = 

l for te <t<tes (Ad) 

re (bib - dv for tee <t<ty_. (le) 
2 

rd2Y2 Lhor<t<te,. (1) 


c) Rate of change of colonizing species. 


The equations of the systems pointed out before- 
hand are: 


re { —% for tose <t <to_. (122) 
lo for to_e <t <tose (12) 
ne {Yo M, for foie St <to_. (12c) 
lo for 1e <t <tese (124) 
ne (n=M for fo, St <to_. (12e) 
(Ü-u, for te € <tye (A) 
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It is assumed that : 


1. The emergence flow is proportional to the 
number of individuals in the source pool : 


Yo = No (3) 


2. The colonization flow of the vector population 
depends on the fecundity rate of the population : 


Vi = Vi G4) 


3. The death and the extinction flows of the 
vector and the colonizer populations are proportion- 
al, respectively, to the size of each population : 


Mi = ju (15) 
Me (6) 


Accordingly, the eqns (12) become : 


| oo for to, St <to_. (174) 
dnç/dt = l 
0 for to. <t < to. (17b) 
Moro—bn for fe <t<to_. (17c) 
dn;/dt = l , 
0 for to_e St <tese (17) 


frire for fose St <to_e (17e) 
dn,fdt = 


lun, for tp_e 1 <tose (72) 


4. — DISCUSSION 


From the soil ecology point of view one of the 
biggest difficulties is to evaluate the number of the 
source pool patches and that of colonized patches. 
Therefore, to do this we can use sampling techniques. 
We assume, in that occasion, that a sample unit re- 
presents a patch-unit. The number of colonized pat- 
ches can also be estimated indirectly by comparing 
the potential numbers of colonizers with the actual 
numbers obtained in each sample unit. In any case, 
if more accurate data can be obtained from field 
work it would be, evidently, better. 


Another difficulty with mixed models of this kind 
is how to establish the bridge between the patch 
dynamics and the species dynamics. 

Conceptually we can assume that the number of 


patches in the source pool is proportional to the 
individuals that are going to emerge; i.e. : 


Yi = ko 8) 
Hence, the eqn (11 c) becomes, 
dyi/dt = — diÿi + bikino 9) 


But, to do this one must have some valid data to 
estimate k, accurately. 

In our example we have used the sample unit 
method. 

Real data, from a field work on the moorland 
Diptera, Smittia (DELETTRE, 1975), are the back- 
ground for data simulation and parameter estimation. 

Environmental conditions were simulated accord- 
ing to the following cyclic time series models : 

— soil temperatures (— 5 cm) : 


w(t) = 13.75 + 7.963 cos (2xt/12 + 0.945) (20) 
— pF: 
w(t) = 2.73 + 1.173 cos (2nt/12 + 0.887) (21) 


where £ varies from 1 to 12; time one, here, corre- 
sponding to the time zero in the dynamic models 
below. 


The favorable conditions start when the tempe- 
rature goes below 13°C and the pF below 2.7 
(these are the favorable threshold conditions, 1,0). 
That is, the patches are ready for colonization when 
temperature is relatively low, and the moisture con- 
tent of the soil is higher (pF low) (Fig. 2). 

These conditions are those of the period of emer- 
gences and of post-embryonic development. 


When the temperature rises and the moisture 
content of the soil lowers (pF high) the unfavorable 
threshold conditions, w:,4, are passed over, the un- 
favorable period starts and the last larval stage of 
the species enters a resistance period. These larvae 
are going to emerge as adults, through a short pupal 
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stage, when the environmental conditions attain 


again the favorable threshold level, w:4<. 


The dynamics of the patches and of the species 


behaviour is shown in Fig. 3. 
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FiG. 3a. — Simulation of the dynamics of patch colonization. 


TABLE 1 


Values of the variables and the parameters for the 
patches (y) and for the species (n) 


Yo (0) = 240 70 (0) = 2500 
24 71 (0) = 0.001 
2 (0) = 0.001 n (0) = 0.001 
498 no 
Vi 
Ua 
5 
orne<t<h}d Corte <t<thiye) 


Some comments must be made on how some para- 
meters and initial data were estimated (Tab. 1). 

The initial number of source pool patches, y: (0), 
was the number of sample units taking during the 
emergence period; and the initial number of empty 
patches, yo (0), was estimated from the potential 
adults in the next generation born from the adults 
emerged, once known the fecundity of the females 
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F1G. 3b. — Simulation of the dynamics of colonizing species. 
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and the mortality during the post-embryonic deve- 
lopment. 

In that way, the number of patches was estimated 
indirectly from the species life-table (DELETTRE, 
1975). 

Environmental conditions not only determine the 
begining of the emergences, but also influence the 
rate of emergences, 1. 


That rate was determined according to the follow- 
ing equations : 


Ôno/0Ww = kon (22) 
dw/dt = ks (23) 
Hence : 


dno/dt = (ôn:/0w) (dw/dt) = k 
where, £2k3 = mo. 


370 (24) 


Actually, the numerical solution of the above 
equations are : 


no (w) = exp (2.715 + 0.363w) @5) 

w(t) = 13.533 — 3.940+ (26) 

no (t) = exp (7.627 — 1.4305) @7) 
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AMÉNAGEMENT ET CONSERVATION DES LANDES : SYNTHÈSE 


by N.R. WEBB 


Institute of Terrestrial Ecology, Furzebrook Research Station, Wareham, Dorset 


At this stage in this Colloquium it is difficult to 
avoid repeating facts about heathland which have 
not already been made by previous speakers. Never- 
theless when considering problems of conservation 
and management it is necessary to bear many of 
these facts in mind and thus they are worth repeating 
albeit in a new context. 

So far as managers of heathland are concerned, 
it is important to recognise that heathland is a habitat 
which throughout its history has been strongly in- 
fluenced by the activity of man. To maintain open 
heathland it is necessary to arrest the succession 
which would otherwise proceed towards some form 
of woodland. Occasionally factors such as soil or 
climate may cause dwarf shrub communities to be 
the climax vegetation, but, generally it is through 
the influence of man that heathlands persist in 
northern Europe. 

In Britain, as in many other parts of north- 
western Europe heathlands developed from the time 
of the Bronze and Iron Ages about 3,000 years ago 
when there were forest clearances. These newly ex- 
posed lands were used for grazing and although the 
intensity may have varied it was probably always 
sufficient to prevent any significant re-establishment 
of trees, this being especially true where the soils 
were poorest. 

For many centuries this form of land use per- 
sisted. The heathlands were used mainly as rough 
grazing for cattle, and as part of the grazing practise 
some areas were often deliberately burnt in an at- 
tempt to improve their quality. Rabbits and deer 


also contributed to the grazing effect and it is not 
inconceivable, that where there were large expanses 
of open heathland, fires may have arisen naturally 
from time to time. All these factors contributed to 
the perpetuation of open heathland. 


In Britain, sheep farming began to expand during 
the eighteenth century and in southern Britain sheep 
were grazed on the downlands. Later in the north 
of England and in Scotland, sheep farming, assisted 
by the breeding of more hardy races, began to ex- 
pand on to the heathlands and moorlands. In south- 
ern Britain the uses of the heathlands remained 
much as before, but many areas were improved or 
reclaimed for agriculture or for forestry. Thus in 
the last two hundred years there has been divergence 
in the uses of the moorlands and heathlands between 
the north and south of Britain and I now propose, 
in this review, to treat each area separately. 


For the last two hundred years the uplands of 
Britain have been used extensively for sheep grazing 
and associated with this, since the latter part of the 
nineteenth century, has been the development of 
grouse moors. For both sheep and grouse it is 
necessary to ensure an adequate supply of forage. 
Unlike most plants used for grazing, heather has a 
high proportion of woody unpalatable tissue and as 
the plants increase in age, a greater proportion of 
their productivity is used to make woody tissue. 
Thus the younger plants are the most palatable and 
nutritious for the grazing animals. Traditionally fire 
has been the main management tool and a system 
of rotational burning has been evolved with a cycle 
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varying from 10 to 15 years. This type of manage- 
ment for the moorlands in northern England and 
Scotland has produced almost a monoculture of 
Calluna with very few associated species. 


The prosperity of the hill farming has fluctuated 
over the years, but in contrast the use of moors for 
grouse shooting is commercially viable. In order to 
make the best use of these moorlands there has been 
in recent years considerable research into the best 
forms of management to be adopted. The main 
centres for this research have been The Hill Farm 
Research Organisation in Edinburgh and The Unit 
of Grouse and Moorland Ecology at Banchory 
(formerly part of the Nature Conservancy, but now 
part of the Institute of Terrestrial Ecology). Both of 
these organisations have been concerned with the 
optimum management of the moorlands to produce 
crops of sheep and grouse respectively. The usual 
management practices are similar; for sheep moors 
are burnt on about a 10 year rotation in order to 
provide maximum amounts of the most palatable 
and nutritious heather. For grouse the requirements 
are slightly different; not only does the manager of 
the moorlands have to provide an adequate supply 
of food for the birds but he has also to provide them 
with space. Grouse require a certain amount of cover 
for protection from predators and for nesting, and 
hence moors are generally burnt in strips. 


From the foregoing it can be seen that the manage- 
ment of heathlands and moorlands in the upland 
parts of northern Britain is in accordance with the 
well defined aims of producing a crop of either sheep 
or grouse for which the heather itself has been ex- 
ploited. 


It is perhaps also important to mention that some 
areas of the uplands have been afforested but if for 
no other reason than the economics of grouse moors, 
large areas of the uplands are likely to remain as 
heather moorland. The necessity to conserve areas 
for wild life does not seem to be pressing at the 
present. 


In the lowlands there is nothing comparable to 
Grouse Moor management or Hill Farming. Tradi- 
tionally rough grazing has been practised and, as 


I have already indicated, heathlands were burnt from 
time to time in an attempt to improve grazing. 
These traditional practises have almost died out, and 
the New Forest is, perhaps, exceptional since there 
is still extensive grazing. Sheep grazing ceased in 
Ashdown Forest in Sussex about thirty years ago 
and although Exmoor and Dartmoor are still used 
for grazing, these are areas which show similarities 
with the uplands despite many of the grazing prac- 
tices being rooted in lowland traditions. 


With improving agricultural techniques over the 
last two hundred years, rather than attempt to 
manage and exploit lowland heathlands for grazing, 
they have been modified and reclaimed for agricul- 
tural use and thus destroying the heathland. While 
in other instances considerable areas have been affo- 
rested, both of these practices are a much more effi- 
cient use of the land than attempting to manage the 
heather as a crop. In southern Britain there has been 
a drastic decline in the total area of heathland to the 
extent that it is now a rare habitat, requiring protec- 
tion and conservation. 


These remaining heathlands if managed at all, are 
treated as amenities, in the widest sense. They may 
be managed for their scenery, as areas for recreation, 
but perhaps most commonly of all, for the conser- 
vation of their wildlife. In many cases these areas 
are so small that management simply means protec- 
tion, the size of the site determining its management 
rather than certain ideals. 


Where heathland is managed as an amenity there 
is no single clearly defined objective, as in the mana- 
gement of grouse or sheep moors. Frequently there 
are many objectives which have to be blended in the 
execution of practical management. Likewise there 
is no corpus of ecological research on which manage- 
ment decisions can be taken and which may be ap- 
plied to management practices. 


The principal aims of heathland management must 
be clear at the outset. AIl too frequently management, 
especially for nature conservation, does not have 
clearly defined aims. If the aims of heathland mana- 
gement are for recreation it is probably less easy to 
reconcile these with dual aims of nature conservation. 
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Heathland vegetation is very fragile and will not 
stand regular trampling or other similar physical 
damage. Calluna is gradually lost from the vegeta- 
tion. Areas of open heather can be maintained rela- 
tively easily, especially if public access can be res- 
tricted, to satisfy any visual demands, although they 
are less satisfactory for wildlife conservation, where 
definite control has to be exercised over the diversity 
and structure of the populations of living organisms. 

It is perhaps the management of heather for wild- 
life conservation that poses the most difficult pro- 
blems, Many heathlands have now become fragmen- 
ted into pieces varying in size from over a hundred 
hectares to often less than 0.1 hectare. The Dorset 
heathlands which I shall discuss in more detail in 
my paper, are typical of this phenomenon. It is the- 
refore necessary to devise conservation policies which 
embrace the whole complex of heathlands of diffe- 
rent sizes in one area rather than to think of each 
particular site, whether large or small, in isolation. 
Some sites may contain rare species, and must be 
managed for these species rather than as heathland 
in general. Small sites may be difficult to manage 
and it may be that they could be sacrificed for some 
larger sites. Many of the problems of heathland ma- 
nagement are due to the small pieces which remain 
and which are more difficult to manage than the 
formerly large heathlands. 


One of the most intractable problems affecting 
most lowland sites is the maintenance of low levels 
of plant nutrients. Once the heathland soils become 
enriched other species invade and the heathers (Eri- 
caceae), which are generally poor competitors, gra- 
dually decline. Most lowland heaths are surrounded 
by land which is often maintained at higher levels of 
plant nutrients (especially calcium) especially where 
agricultural reclamation has taken place. Drainage 
patterns are often from this surrounding land on to 
the heathlands, bringing unwanted plant nutrients. 
Similarly there may be airborne drift of agricultural 
chemicals, or enrichment may take place where 
excessive scrub is allowed to develop, such as gorse 
with its nitrifying roots. In this way soil conditions 


may be so altered as to make any subsequent esta- 
blishment of heather difficult, if not impossible. 


Since the traditional uses of heathland in sout- 
hern Britain are hardly practised nowadays it is 
essential to prevent the development of scrub and 
woodland which in the past was controlled by gra- 
zing and burning. Since the decline of the rabbit 
many heathlands have become invaded by birch 
(Betula spp.) or conifers, the seedlings of these latter 
trees are often abundant because many surrounding 
areas have been afforested. Burning still remains the 
simplest and most effective way of maintaining heath- 
land. However, many of the heaths are now so small 
and isolated that it is often difficult to burn satisfac- 
torily; a site may be close to houses or to forests 
Where burning would be dangerous. If a site is small 
and isolated burning of all of it may mean that it 
will not recolonise to typical heathland as there are 
now no adjacent sites from which immigration can 
take place. 


In contrast to the traditional use of fire, nowa- 
das on many heathlands fires arise because of care- 
less visitors and in some instances even due to arson. 
Because of this many larger heathlands must have 
adequate fire protection. Nevertheless many areas, 
particularly small ones, can be destroyed by too many 
fires. 


Ideally the overall management of a heathland 
(or group of heathlands) should be to produce a 
mosaic of different aged stands of heather. The 
different age classes have their own characteristics, 
there is less fire risk from a mixture of different ages 
of vegetation as there is an inbuilt protection system, 
and younger stages of heather regenerate more easily 
than the older stages. In the south this is important 
where regeneration is more often from root stocks 
than from seed. Thus in practice an area of heathland 
is divided; firstly into areas which need protection 
for rare species or which require different manage. 
ment, secondly the remaining heathland can be burnt 
on a rotation with approximately a twenty year cy- 
cle. In southern Britain there are few places where 
there is heather over 25 years, and conservation 
management should attempt to provide an adequate 
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representation of these older age classes, while en- 
suring sufficient younger heather which can replace 
older stands if they are accidentally lost. 

Burning heathlands in this way can be a time- 
consuming and labour intensive operation, especially 
where the fire must be controlled to prevent damage 
to adjoining property; on small sites it may be im- 
practical. Weather conditions also play a part, gene- 
rally the most satisfactory time for burning is late 
winter. 


Cutting of the heather is an alternative; this is 
less intensive of labour, does not have so restricted 
a season, but is limited by the terrain, and the cut 
heather has to be removed from the site. This is an 
effective method on some sites, but there is no 
experience where sites have been managed in this 
Way over many Yars. 


When the overall management of heathlands has 
been obtained there remains management for single 


species. Some species are undesirable; birch (Betula) 
and pine (Pinus) and may require specific control. 
Bracken is similar and this may be controlled by 
herbicides. Gorse also requires control although it 
can also be managed, on a rotation by cutting, as a 
habitat on its own. On many southern heaths there 
may, especially after fires, be invasions. by agricul- 
tural weeds, now that surrounding areas are farm- 
land; these weeds may also require specific control. 


Similarly there are species which are desirable, on 
the southern English heaths, these are mostly rare 
species, many of which have european distributions 
the limits of which are in southern Britain. 


In this review I have attempted to touch upon 
the main features of heathland management and have 
attempted to contrast the various types of manage- 
ment practised in Britain, More detailled accounts 
of some of these topics are the subjects of papers 
in this session. 
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THE DORSET HEATHLANDS : 
PRESENT STATUS AND CONSERVATION 


by N.R. WEBB 


Institute of Terrestrial Ecology, Furzebrook Research Station, Wareham, Dorset 


INTRODUCTION 


It is now almost twenty years since MOoRE (1962) 
surveyed the Dorset heathlands (Figure 1) and exa- 
mined their requirements for nature conservation. 
He made use of earlier documentary sources to des- 
cribe the changes which had taken place since the 
early years of the nineteenth century, and he also 
presented the results of his own survey carried out 
in 1960. 


Subsequently there have been less detailed surveys 
by Rippey (1973), in 1974 by BiBBy (1978) and 
Haskins (1978) has described the vegetational his- 
tory of south east Dorset and particularly the origin 
of the heathlands in the Poole Basin. 

Since the survey carried out by Moore these 
heathlands have formed a subject for extensive eco- 
logical research, concentrating on the productivity 
and patterns of growth of the vegetation and the dis- 
tribution and dynamics of certain animal populations. 
Much of this research has been reviewed by CHaP- 
MAN and WEBB (1978) and GIMINGHAM, CHAPMAN 
and WEBB (1979). 

In the last twenty years there have been many 
changes both in the extent of the heathlands and in 
the pressures upon them and with a clearer under- 
standing of their ecology a new survey was under- 


taken in 1978. Its aim was to record the composition 
and extent of the remaining heathland to enable both 
further research to be planned and decisions made on 
land use. The results of this new survey have been 
published by WEBB and HAskiNs (1980) and the 
methods used by the survey team described in detail 
by WEBB and CLARKE (in prep.). 

In this paper I want to summarise the history of 
the Dorset heathlands and describe their present sta- 
tus, drawing upon the survey of WEBB and HASKINS 
(1980), and then attempt to review their require- 
ments for the nature conservation. 


HISTORY OF THE DORSET HEATHLANDS 


These heathlands developed following the forest 
clearances in the Bronze Ages, about 3 600 B.P. 
(1650 B.C.), and Iron Age (HASKINs, 1978). At first 
there was some recolonisation of the open ground 
by Corylus, but this was subsequently cleared giving 
rise to open heathland. From Roman Times until the 
mid-eighteenth century few changes, either in the 
use or extent of the heathlands, took place. 


The maps of Isaac Taylor in 1759 (Figure 2 taken 
from WEBB and HAskins, 1980) show that there 
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Dofset Bournemouth 
Heathlands 


Fi. 1. -- À map showing the location of the Dorset heathlands. 


were 39 960 ha of heathland in south-east Dorset in 
an area of acid soils, surrounding Poole Harbour, 
often called the Poole Basin, This heathland was in 
several large patches which were separated by the 
river systems. From the Iron Age until the mid- 
eighteenth century the heathlands were used mainly 
for the rough grazing of cattle and were periodically 
burnt in an attempt to improve the quality of the 
vegetation for grazing. These factors, together with 
a certain amount of grazing by deer and rabbits, 
prevented reversion to woodland. 


Figure 3 has been redrawn by WEBB and Has- 
KINS (1980) from the map of Moore (1962) and 
shows that by 1960 there were only 10 000 ha of 
heathland remaining. There are three main causes 
for this loss. 


Firstly improved agricultural techniques have ena- 
bled areas of heathland to be reclaimed for agricul- 
ture. This was a more efficient use of these lands 
than the exploitation of heather as a crop similar 
to the practice in the uplands of Britain. Secondly 
considerable areas, particularly after 1920, were 
afforested and, although these soils are exceptionally 
poor, coniferous forest has been grown upon them. 
Thirdly there has been increasing urban develop- 
ment. The resort of Bournemouth (Figure 1) has 
developed since the mid-nineteenth century and today 
both Bournemouth and Poole form a large conur- 
bation with a population of almost half a million 
people which is expected to increase until at least the 
end of this century. Most of this expansion has been 
on to heathland. 


WEBB and HASKiNs (1980) showed that the heath- 
lands had declined to 5832 ha in 1978 (Figure 4), 
although there was evidence that the rate of loss was 
slower. Between 1750 and 1934 the rate of loss was 
never more than 0.5 %, but between 1934 and 
1973 it increased to as much as 3 % per year but 
has since declined to 0.8 % (WEBB and HAskiNs, 
1980). Nevertheless in approximately 80 years, at 
this rate, no significant areas of heathland will remain 
in the Poole Basin unless there is adequate protec- 
tion of that which remains. 


À comparison of Figures 2 and 3 shows that the 
heathlands have not only diminished but have also 
been extensively fragmented. MookE (1962) did not 
adopt a strict definition of a heathland fragment and 
his definition was wider than that used by WEBB 
and HAskiNs (1980). Despite a certain amount of 
rounding up in his survey, MooRE (1962) recorded 
just over 100 pieces of heathland with an area of 4 
ha or more, and RiPPEY (1973) 120 such pieces. 


WEBB and HASkiNs (1980) adopted a very string- 
ent definition of a fragment and therefore their fi- 
gures are the most pessimistic possible. They have 
recorded that the heathlands of the Poole Basin now 
consist of over 768 pieces, of which 14 are over 100 
ha and that there are now 169 sites whose area is 
greater than 4 ha. Of the 608 remaining sites 476 
are less than 1 ha. 
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Fic. 2. — The decline of the Dorset heathlands. 


STATUS OF THE SITES IN 1978 


In 1978 the total area of the 14 large sites with 
an area greater than 100 ha (WEBB and HASKINS, 
1980), amounted to 2864 ha or 49 % of the total 
remaining Dorset heathland (5832 ha). 543 ha 
(9.3 %) of this area was nature reserves, either Na- 


Maps redrawn from Webb and Haskins (1980). 


tional Nature Reserves, administered but not neces- 
sarily owned, by the Nature Conservancy Council 
(a state agency responsible for nature conservation 
nationally throughout Britain), or privately owned. 
A further 293 ha (5 %) of the heathlands were ac- 
corded some form of protection and restriction of 
public access since they are military training areas. 
Thus 836 ha (14.3 % of the total remaining) of 
heathland in large patches (ie. over 100 ha) are 
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conserved for wild life. Approximately 2300 ha 
(40 %) of the remaining heathlands are subject to 
some degree of statutory control over changes in 
land use. Nature conservation plays a part in the use 
of approximately 54 % of the Dorset heathlands 
although, in many instances, only a minor one. 


FUTURE CONSERVATION 


The problem of which further areas need conser- 
vation depends on the development of an overall 
conservation policy for the whole of the Dorset 
heathlands. These heathlands resemble an archipe- 
lago in which islands of heathland are surrounded 
by different and often unsuitable habitats. It is to an 
example such as this that the ideas and concepts of 
island biogeography (MACARTHUR and WILSON, 
1967) can be applied and May (1975) has outlined 
the application of these concepts to the particular 
problem of the design of wildlife refuges. These 
concepts are concerned mainly with the recolonisa- 
tion of outlying areas, especially after the flora and 
fauna may have been exterminated by a catastrophe, 
such as a fire, and with the relationships between 
the numbers of species and the size of the area in 
which they occur. 


At present the paucity of suitable information 
makes the application of these concepts almost im- 
possible to the Dorset heathlands. MookE (1962) 
assessed heathland quality by the presence or absen- 
ce of ten indicator species; two of these were plants 
and the remainder animals. The species were consi- 
dered in pairs one of which was confined to heath- 
land while the other occurred in other habitats. The 
large centrally situated heaths around Poole Harbour 
contained all of the species and as one moved out- 
wards to the extremities of the Poole Basin the num- 
bers of those species confined to heathland declined. 
Pearson (personal communication) has examined the 
species-area relations from the rather limited data 
of Moore (1962). 


These two pieces of work indicate that there is a 
decline in the numbers of heathland species with both 


increasing isolation and with decreasing size of the 
heathland. Since 1960 when the data of MOORE 
(1962) were collected some heathlands have become 
more isolated and many have diminished in area, 
thus accentuating this trend. Indeed it may raise the 
question of how viable are many of the smaller and 
most remote heathlands. Biogeography allows us on- 
ly to speculate about the future of these heathlands, 
we do not fully know what are the biological conse- 
quences of fragmentation and at present more sur- 
vey work is required. Some of this is underway, par- 
ticularly of the invertebrate fauna and when this is 
complete more accurate assessments will be possi- 
ble. 


It is therefore against the general background that 
future conservation policies must be devised. Ideally 
there should be a single policy for the whole of the 
heathlands within the Poole Basin, and not for indi- 
vidual sites, but until an inventory of the species and 
their distributions is largely complete this policy 
will be difficult to compile. In the meantime it seems 
best to restrict as far as possible land use changes 
to the remaining heathlands. 


In Britain conservation takes the form of National 
Nature Reserves, controlled by the Nature Conser- 
vancy Council. Nature reserves may also be set up 
privately and these may be both large and small 
although more often than not they are small. The 
possibility also exists that areas may be scheduled 
by the Nature Conservancy Council as of special 
scientific interest, such scheduling means that nature 
conservation interests are considered when planning 
authorities take decisions upon land use changes 
affecting such areas. A final approach is where the 
Nature Conservancy Council is able to offer induce- 
ments to land owners in the form of tax concessions 
if they manage certain areas of their land for nature 
conservation. All of these approaches are at present 
being adopted on the heathlands in the Poole Basin. 
Thus about 23 % of the remaining heathland, an 
area of 1367 ha, is likely to become new nature 
reserves and a revision of the schedule of sites of 
special scientific interest will lead to some 80 % 
of the heathland being listed. 
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MANAGEMENT PROBLEMS 


Assuming that an adequate area of the Dorset 
heathlands is given a status which recognises its value 
for nature conservation. the problem still remains 
how best these areas can be managed. 


Perhaps the most important single influence on 
these heathlands is fire. The role of fire however 
must be seen in perspective and against its historical 
background in which it constituted a traditional fea- 
ture in the use of these lands by man. In the past 
periodic burning was adopted as a way of improving 
the grazing, but then there were extensive areas of 
heathland and there existed around any burnt area 
an adequate reservoir from which recolonisation 
could take place. Burning still remains one of the 
most important management tools, and it is impor- 
tant to remember that these heathlands consist of a 
community of plants and animals which have arisen 
because of a past history of regular burning. 


Today however the problem takes on a different 
complexion, the heathland areas are now very small 
and the increase in public pressure has resulted in a 
very large number of accidental fires. During the 
very dry summer of 1976 11 % of the total area 
of heathland was burnt amounting to 664 ha, howe- 
ver 523 ha of this area were parts, and in some cases 
all, of eight of the fourteen largest remaining sites. 
This indicates the vulnerability of these areas, the 
loss of which would be very damaging to the whole 
of the heathlands since it is these areas which act 
as a reservoir of recolonisation of other areas. These 
fires lead to an impoverishment of both the flaura 
and fauna, since it is now difficult for recolonisation 
to take place as in many instances reservoir areas 
are not close enough to the burnt areas. Some areas 
may be recolonised by species from surrounding non- 
heathland areas and thereby lose their heathland 
characteristics. In view of the fact that the heath- 
land community has been reduced, if not extermi- 
nated, in some areas by the activity of man is it 
appropriate to manipulate the process of recolonisa- 
tion to ensure that heathland species once again 


colonise an area ? Is it appropriate to re-introduce 
species in these circumstances ? 


Clearly to avoid too many damaging fires an ade- 
quate scheme of fire protection is essential. On many 
of the large areas it is still possible to manage them 
by rotational burning, and it might even be of value 
to introduce some grazing, in order to simulate the 
traditional use. 


Finally there remains the problem of single species 
conservation for which these heathlands have a high 
requirement. In this area there are many species 
at the limits of their range and many species which 
are nationally rare in Britain, although often wides- 
pread on the continent. On small sites it is probably 
not possible to reconcile the aims of both single 
species conservation and of heathland conservation 
in general, although this may be possible on the 
larger sites. It may be a more efficient use of many 
of the smaller sites if they are managed for one or 
two particular species. 


Clearly the critical stage has now been reached, if 
the area of these heathlands diminishes further, the 
prospects of them remaining, or of them being main- 
tained, as heathland are small, it seems a matter of 
urgency that a conservation policy for the heathlands 
as a whole be developed as soon as possible. MAY 
(1975) has drawn attention to the fact that the 
equilibrium species level of a large area is greater 
than that of a small one and therefore it is not possi- 
ble to compensate for a large area by the aggregation 
of several small ones since they will not be biogeo- 
graphically equivalent and will only support a smal- 
ler species total. It therefore seems clear that to effec- 
tively conserve the species present on the Dorset 
heathlands a complex of large and small sites is 
necessary and that they must be managed as a whole 
unit. 


REFERENCES 


Bey (C.J.), 1977. — Ecology of the Dartford Warbler 
Sylvia undata (Boddaert) in relation to its conserva- 
tion in Britain. Ph.D. Thesis, Council for National 
Academic Awards. 251 p. 


664 N.R. WEBB 


CHAPMAN (S.B.) & WEBB (N.R.), 1978. — The produc- 
tivity of Calluna heathland in southern England. Eco- 
logical Studies, 27, 247-62. 


GIMINGHAM (C.H.), CHAPMAN (S.B.) & WEBB (N.R.), 
1979. — European Heathlands. In Specht, R. Heath- 
lands and Related Shrubland Ecosystems of the 
World. Vol. 9. Elsevier, pp. 365-413. 


Haskins (L.E.), 1978. — The vegetational history of 
south-east Dorset. Ph.D. Thesis, University of South- 
ampton. 285 p. 


MACARTHUR (R.H.) & WicsoN (E.O.), 1967. — The 
Theory of Island Biogeography. Princeton University 
Press, Princeton. 203 p. 


May (RM), 1975. — Island biogeography and the 
design of wildlife reserves. Nature Lond., 254, 177- 
178. 

Moore (N.W.), 1962. — The heaths of Dorset and 
their conservation. J. Ecol., 50, 369-91. 

RipPEY (B.H.R.T.), 1973. — The conservation of the 
Dorset heaths — a factual study. M.Sc. Thesis, Uni- 
versity College, University of London. 50 p. 

WEBB (N.R.) & HAskINs (L.E.), 1980. — An ecological 
survey of heathlands in the Poole Basin, England in 
1978. Biol. Cons., 15, 281-296. 

WEBB (N.R.) & CLARKE (R.T.), ???. — An ecological 
survey of heathland in the Poole Basin, England. 
Part. 2. Survey methods. 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 665-672. 


ORIGINE ET UTILISATION 
DES LANDES DES MONTS D’ARRÉE (FINISTÈRE) 
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RÉSUMÉ 


Il est vraisemblable que la lande ait occupé les som- 
mets des Monts d'Arrée avant l'apparition de l'homme. 
La forêt qui recouvrait les versants et les bas-fonds a 
progressivement disparu sous l'influence humaine, au 
profit de l'extension des landes. C'est probablement au 
Moyen Age que les déboisements ont été les plus inten- 
sifs. Au XVIIIe siècle, les pentes des Monts d'Arrée 
sont totalement déboisées. Les landes sont restées pro- 
priété collective depuis la période romaine jusqu'à 
l'aube du XX° siècle. Elles étaient surtout destinées à 
la pâture des bestiaux et à la récolte de la litière et du 
fourrage (Ulex). Après une tentative de culture perma- 
nente par les Ordres religieux, la culture temporaire est 
utilisée depuis le XV® siècle. 


L'ORIGINE DES LANDES 


Plusieurs hypothèses ont été émises sur l’origine 
possible des landes des Monts d’Arrée. En effet, 
elles ne sont pas toutes apparues après les premiers 
déboisements. Certains biotopes sont certainement 
caractérisés depuis très longtemps par la lande (zones 
côtières, crêtes rocheuses des Monts d’Arrée) pour 
des raisons climatiques (violences des vents) et éda- 
phiques (sol peu profond). 

Selon VAN ZEIsT (1963), il est possible que la 
lande ait occupé les sommets battus par le vent avant 


SUMMARY 


Origin and utilization of Heathlands in Monts d'Arrée 

Ifs possible that the heathlands occupied the hills of 
Monts d'Arrée before the apparition of human. The 
forest covered the slopes of hills and their low-lying 
ground; Men contributed to its disappearing in favor 
of heathlands. Ifs probably in the Middle Ages that the 
deforestation is more important. In XVIIIth century, 
the slopes of Monts d'Arrée are entirely deforested. The 
heathlands are parcenary from the roman time to the 
first years of the XXth century. They were intended for 
the pasture of the castle and for the harvesting of 
heathland to give litter and fodder (Ulex). The monks 
try to till until XVth century. Behind, temporary farm- 
ing is only utilized. 


l'apparition de l’homme, hypothèse qu’il fonde sur 
le fait que les analyses polliniques révèlent la pré- 
sence de plantes telles que Ulex avant que l’homme 
préhistorique n’interfère sur le milieu. On peut donc 
raisonnablement penser que les landes des sommets 
sont climaciques. 


Mais les analyses polliniques montrent aussi que 
Ja forêt recouvrait la totalité des versants et des bas 
fonds actuellement occupés par la lande et les tour- 
bières. Les analyses polliniques de VAN ZEIsT 
(1963) complètent celles effectuées par G. et M. 
Dugois (1945). Elles montrent qu'au post-glaciaire, 
durant la phase atlantique, la forêt recouvrait large- 
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ment les Monts d’Arrée. Le chêne (Quercus) était 
bien représenté puis l’orme (Ulmus), le frêne (Fraxi- 
nus), le noïsetier (Corylus) (fig. 1). 

Le pourcentage de plantain lancéolé (Plantago 
lanceolata), qui traduit de façon certaine en Europe 
une activité anthropique (IVERSEN 1949), augmente 
nettement ainsi que la fougère (Pteridium), vers 
1880 avant J.-C. (fig. 2). 

Avant cette période, le paysan néolithique ne 
possédait vraisemblablement qu'une faible quantité 


Profondeur 


de bétail qui devait être maintenu dans des enclos 
et nourri de feuillage d’arbres (orme, frêne, tilleul). 


Le diagramme relatif à la tourbière de Spézet 
(fig. 3) montre une activité humaine croissante à une 
époque qui correspond à l’âge de bronze. A cette 
époque, des bergers semi-nomades (et non des pay- 
sans sédentaires) exploitent un bétail plus nombreux 
sur des zones de passage plus vastes qui, au bout de 
quelques années, quand les terres sont épuisées, sont 
abandonnées au profit de nouvelles zones déboisées. 
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Fic. 1. — Extrait du diagramme pollinique de la tourbière du Mont-Saint-Michel-de-Brasparts (d’après VAN Zeisr, 1963). 
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La dimension des surfaces boisées se poursuit à 
l'âge du fer. Cette pratique se traduit par une exten- 
sion des landes. 


Le passage de la forêt à la lande n’a pas dû 
se faire brusquement. Comme le pense GIMINGHAM 
(1972), les premiers déboisements étaient réversibles 
et la forêt a pu se réinstaller plusieurs fois après 
abandon de zones éclaircies. Ces premiers déboise- 
ments ont cependant permis l'installation des Erica- 
cées. 
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Pour que la lande se maintienne, il a fallu vrai- 
semblablement qu’un facteur inhibiteur de la forêt 
agisse, peut-être un facteur climatique ou édaphi- 
que ? Il y a effectivement eu un changement clima- 
tique vers un régime plus océanique et donc plus 
favorable à la lande au début de la période sub- 
atlantique. 


Il est aussi permis de penser que l’évolution des 
sols sur les pentes relativement abruptes des Monts 
d’Arrée a été très rapide après déboisement, sous 
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(d'après Van ZEIST, 1963). 
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l'influence de l'érosion et du lessivage oblique par 
exemple (DUCHAUFOUR, 1948). Il ne faut pas non 
plus négliger l'influence du pâturage. L'élevage des 
chèvres et des moutons à l’âge du bronze et du fer, 
a probablement détruit des jeunes pousses d’arbres 
au profit des plantes des clairières et de la lande. 


La régression du plantain lancéolé dans le dia- 
gramme de Spézet (fig. 3) montre une brusque ré- 
gression de l’activité humaine vers 385-760 après 
J.-C. correspondant à l’occupation romaine. C’est à 


cette époque qu’apparaît aussi le chataignier (Casta- 
nea sativa) ce qui confirmerait l'hypothèse de son 
introduction par les Romains. 


Selon NapauD (1828), les landes occupent déjà, 
à cette époque, de grandes superficies. Elles étaient 
propriétés collectives et «leur pâturage revenait au 
premier occupant». A l'intérieur de la Bretagne, 
l'agriculture devient la principale activité (céréales) 
avec l'élevage des bovins, porcins et ovins. GIoT, 
BriarD et L’HELGOUACH (1960) décrivent le pay- 
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Fi6. 3. — Diagramme pollinique de la tourbière de Spezet rendant compte de l’activité humaine (d’après VAN Zelst, 1963). 
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sage rural de cette époque comme un paysage de 
champs ouverts, entrecoupé de bois, de forêts et de 
landes. L’habitat est dispersé en petits villages. L’in- 
dustrie métallurgique (or de la forêt du Névet, plomb 
argentifère du Huelgoat-Poullaouen) y est prospère, 
ce qui suppose une exploitation intensive de la forêt 
pour la fonte du minerai. 


C’est effectivement à partir de cette époque qu’ap- 
parait, sur les diagrammes polliniques, une augmen- 
tation importante des pollens d'Ulex et d’Ericacées. 
C’est aussi à cette époque qu’apparaissent le hêtre 
et le seigle; le pourcentage de pollens des herbacés 


s'accroît et celui des arbres diminue. 

Durant le Moyen-Age, le processus de déboise- 
ment continue. Le hêtre diminue au profit du chêne 
qui était sans doute favorisé. Le seigle et le chanvre 
ont des pourcentages élevés. C’est au Moyen-Age 
que le paysage breton a probablement pris son aspect 
actuel. 


L'ACTION DE L'HOMME 
AUX TEMPS PRÉHISTORIQUES 


Il est intéressant de savoir comment les landes ont 
regressé ou progressé au cours de la période histori- 
que et comment l’homme en a tiré profit. 

C’est durant le Moyen-Age que les déboisements 
ont été les plus intensifs pour créer de nouvelles 
zones de pâturage et de cultures. 


Dans les Mont d’Arrée ce sont les ordres reli- 
gieux qui ont déboisé. Il existait en effet plusieurs 
abbayes. Puis l'installation des forges amena aussi 
une grande consommation de bois. Enfin, les besoins 
pour la construction ne cessaient de croître. 

Il est à peu près sûr qu’au xvirr' siècle, les pentes 
des Monts d’Arrée sont totalement déboisées et, à 
cette époque, les landes ont leur extension maximale. 

A partir de 1850, elles régressent (VALLAUX, 1908) 
en moyenne de 1 000 ha par an dans le Finistère 
(remise en culture). Puis cette régression s’atténue 


vers 1900-1950 pour reprendre depuis une vingtaine 
d’année (reboisement). 


LE STATUT DES LANDES 


Le champ ouvert, dominant à la période des 
Gaules, a commencé à régresser à la fin du xIv° 
siècle, en relation avec le mode d'exploitation parti- 
culier à cette région; la Quévaise attribuait à chaque 
habitant la propriété d’une pièce de terre de surface 
identique pour tous sur laquelle était construite la 
maison d'habitation. Les terres alentours restaient 
libres et étaient attribuées aux nouveaux occupants. 
Chacun avait le droit d’y faire paître son bétail et 
d’y cultiver des céréales après une opération d’éco- 
buage; à cette occasion, des clôtures temporaires 
étaient érigées autour des parcelles cultivées et peu 
à peu ces clôtures sont devenues permanentes faisant 
apparaître la structure bocagère. 


Les landes étaient divisées par des bornes ou des 
fossés en grandes parcelles pouvant atteindre plu- 
sieurs centaines d'hectares et appartenant de façon 
indivise aux habitants du village le plus proche. 


Sous l’ancien régime, le principe en Bretagne était 
«nulle terre sans Seigneur» et cet état de chose 
créa de nombreux différends entre les vassaux et les 
seigneurs qui revendiquaient les droits absolus et 
sans limite sur les communs. 

Les droits des vassaux interdisaient l’aliénation et 
le partage des communs qui devaient rester indivis. 
Ceux destinés à la pâture des bestiaux ne pouvaient 
être défrichés. 

Le principal droit de jouissance des communs 
était de faire paître les bestiaux. 

Le second concernait la récolte de fourrage et 
de litière dans les landes. 

Un droit rare et limité concernait la coupe de bois 
pour le chauffage et la construction. 

Enfin rare également était le droit de prendre des 
mottes dans les landes pour fertiliser les terres cul- 
tivées. 
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Les droits des vassaux étaient de fait assez limités 
et souvent illusoires. 


Toutes les tentatives d’amélioration par défriche- 
ment et assèchement des marais se sont trouvées en- 
travées du fait de l’opposition entre les paysans et les 
seigneurs, opposition particulièrement vive dans les 
régions comme les Monts d’Arrée où les communs 
avaient une superficie considérable. 


Après la révolution, la loi du 28 août 1792 décida 
que les terres vagues appartiendraient 
— soit aux communes, 
— soit aux habitants des villages (propriétés col- 
lectives), 
— soit aux possesseurs des droits de pacage. 


Un second décret du 10 juin 1793 favorise le 
partage des communaux et propriétés collectives. Il 
fut abrogé le 21 prairial de l’an IV (9 juin 1796) 
puis rétabli par une loi du 9 ventose an XII (1° 
mars 1804) qui ordonnait que tous les partages déjà 
suscités soit effectués et que de nouvelles demandes 
pouvaient être établies. 


En Bretagne, ces lois furent peu suivies. Il faut en 
fait attendre la loi du 6 décembre 1850 pour que 
s’instaure la propriété individuelle sur les communs 
de Bretagne. 


A l'aube du xx‘ siècle, il ne reste plus de com- 
muns dans les Monts d’Arrée. Les marais de St- 
Michel eux-mêmes ont été partagés en 1890. 


L’une des conséquences immédiates de ce partage 
est un renforcement du système parcellaire. Ainsi 
la commune de La Feuillée qui comptait 5 204 par- 
celles en 1835 en compte environ 7 000 après le 
partage. 


Ce régime de la propriété individuelle s’est con- 
servé jusqu’à l’époque actuelle avec un morcellement 
qui s’accentue à la suite des partages de successions. 


Actuellement, il régresse du fait des opérations 
préliminaires aux reboisements (regroupements et 
échanges des parcelles, achat par les S.A.F.E.R. ou 
par des organismes privés (Caisse d’épargne de Brest 
par exemple). 


L'UTILISATION DES LANDES 


Deux activités principales ont toujours été exer- 
cées sur les landes : la culture et l'élevage. 


a) LA MISE EN CULTURE. 


L'utilisation de la lande pour la culture est glo- 
balement passée par 4 phases : 

— une phase de tentative de mise en culture 
permanente, 

— une phase de culture temporaire, 

— une phase d'utilisation de la lande en temps 
que telle, 

— une phase de remise en valeur, par le reboise- 
ment en particulier. 


La première tentative de mise en culture perma- 
nente s’est effectuée sous l'impulsion des ordres reli- 
gieux qui « portèrent la charrue partout » (VALLAUX, 
1908). 

Mais ces tentatives durent échouer dans les ter- 
rains les plus pauvres, les plus nombreux, car les 
archives montrent qu’à la même époque on exploite 
aussi la lande de façon seulement temporaire. 


Cette culture temporaire s’est poursuivie jusqu’à 
l’aube du xx° siècle malgré des tentatives contraires 
comme la loi du 6 juin 1768 qui accordait une 
exemption de dimes de 15 ans pour tout défriche- 
ment de landes. 


Le mode d’exploitation utilisé depuis le xv° siècle 
au moins est l’écobuage. Cette pratique consiste à 
couper les mottes de bruyères et de graminées du 
terrain inculte à l’aide d’un outil, l’étrèpe (ou grande 
marre). Ces mottes, une fois séchées, sont réunies 
en tas puis brûlées. Les cendres sont ensuite répan- 
dues sur le terrain avant le semis. On semait le 
seigle, céréale la plus apte à pousser sur les sols 
pauvres. Il semble que le sarrazin était également 
utilisé, ayant fait son apparition en Bretagne à la fin 
du xv: siècle. L'époque optimale pour écobuer s’éta- 
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blit de la mi-mai à la mi-juillet. L’écobuage donnait 


en général lieu à des réjouissances auxquelles le 
paysan conviait tous ses proches et ses amis. 


Cette méthode de culture visait d’abord un apport 
d'éléments fertilisants aux sols, généralement très 
pauvres au point de vue chimique dans les landes. 
Les engrais étaient en effet peu répandus, difficiles 
à acheminer en raison du manque de voies de com- 
munications. L’incendie des végétaux pallie donc 
cette carence, mais en partie seulement, car d’une 
part les sols sont d’avance carencés en certains élé- 
ments (Cu, P surtout) et d’autre part, une partie 
importante des éléments organiques est perdue en 
fumée (N surtout, C, et aussi S). 

D'autre part, l’étrépage qui constitue la première 
partie de l’écobuage est en quelque sorte un labour 
superficiel qui aère le sol, augmente l’activité des 
microorganismes, et accroît ainsi la vitesse de décom- 
position de la matière organique superficielle. 

Dans ces conditions, une parcelle écobuée pouvait 
fournir une récolte de seigle ou de sarrazin pendant 
deux à trois ans. C'était donc une opération dont le 
profit était très limité dans le temps. Passés ces 


deux à trois ans, il fallait laisser la terre se reposer 
plusieurs années (20 à 30 ans), ce qui permettait à 
la végétation naturelle de repousser. Cette méthode 


de mise en valeur a duré jusqu’à la fin du xix* 
cle. C’est en fait l'apparition de la propriété indivi- 
duelle (1850) qui a provoqué le déclin progressif de 
l’écobuage. 

C’est également au xix* siècle que l’on a com- 
mencé à se préoccuper de la mise en valeur plus 
rationnelle des landes, bien qu’il y ait eu auparavant 
quelques tentatives d'amélioration du sol par chau- 
lage, ou par semis d’«engrais vert». Ceci a été 
favorisé par le développement de voies de communi- 
cation entre le littoral et l’intérieur et en particulier 
par la construction des voies de chemin de fer qui 
permettaient d’acheminer plus facilement les amen- 
dements et les engrais. 

Les tentatives de reboisements qui ont débuté au 
xix* siècle dans le Morbihan et dans les Montagnes 
Noires (Sud-Finistère) n’ont pas atteint les Monts 
d’Arrée. 


En définitive les versants des Monts d’Arrée sont 
toujours couverts de landes au début du xx° siècle 
et, si l’écobuage a pratiquement disparu, on utilise 
encore la lande, mais en tant que lande. VALLAUX 
(1908) dit: « En fait la lande et le marais ne sont 
pas de nos jours pour le paysan, des ennemis à 
vaincre à tout prix. Il s’accommode très bien d’eux, 
il vit avec eux, il les fait entrer dans sa conception 
personnelle de l’économie rurale. » 


Outre le pacage, que l’on verra plus loin, la lande 
sert à fournir la litière pour les chevaux et les bêtes 
à cornes. De même l’ajonc, riche en azote, sert de 
nourriture aux chevaux et aux bovins pendant l'hiver; 
il est semé et cultivé. Il arrive à maturité en deux 
ans. Après la coupe il est broyé, soit avec des pilons 
en bois dans des auges de granite, soit avec des 
broyeurs mécaniques à cylindres ou à couteaux. 


La phase actuelle de mise en valeur est essentiel- 
lement orientée vers le reboisement. Grâce aux tech- 
niques modernes de préparation et d'entretien du sol, 
de fertilisation, plusieurs essences résineuses peuvent 
être introduites. 


b) L'ÉLEVAGE. 


Au Moyen Age et sous l'Ancien Régime le droit 
de « communer » signifiait principalement le droit de 
faire paître le bétail sur les landes et les communs. 
C'est le droit qui était le plus couramment concédé 
par les seigneurs. 


Les bêtes paissent sur toute l'étendue des com- 
muns, sauf sur les zones en « deffens ». Elles n’étaient 
ni parquées, ni gardées, ce qui explique qu’à l’occa- 
sion du défrichement d’une parcelle en vue d’une 
culture, le premier soin du paysan était de l’enclore, 
les talus et barrières constituant un obstacle pour le 
bétail et non une délimitation de propriété. 

Ces clôtures, qui sont peu à peu devenues perma- 
nentes, étaient plantées d'arbres qui fournissaient le 
bois de chauffage et de construction. 

Le mouton semble avoir eu une grande impor- 
tance en Bretagne. VALLAUX (1908) parle de grands 
troupeaux de moutons dans l’Arrée. 


35 


672 B. CLÉMENT, J. TOUFFET 


Ils appartenaient à des races rustiques adaptées 
au pacage des landes. Ils étaient petits et noirs et 
paissaient en complète liberté et sans soin sur les 
landes, du 15 mars à la Saint-Michel (29 septembre). 


Les bovins étaient également représentés. Ils 
n'étaient pas élevés méthodiquement. Les vaches 
fournissaient le lait, tandis que les bœufs étaient 
utilisés pour la traction des chariots. 


11 y avait aussi une race chevaline spéciale, de 
petite taille et peu apte au trait. 


A la fin du xix* siècle l'élevage change d’aspect 
en Basse-Bretagne. Il faut y voir, une fois de plus, 
une conséquence de la disparition des communs; les 
races primitives évoluent ou disparaissent et l'élevage 
commence à prendre le pas sur les cultures en rela- 
tion avec l'irrigation des prairies. La transhumance 
des bœufs et vaches qui venaient de villages éloignés 
tels Pleyben jusque dans les Monts d’Arrée et qui 
avait lieu pendant la belle saison de juin à septem- 
bre, est abandonnée. 


De même, la diminution de$ landes (1) et l’aug- 
mentation du nombre de clôtures, en relation avec 
l'apparition de la propriété individuelle, ont porté 
un coup mortel à l'élevage du mouton indigène. 

Cette évolution s’est poursuivie jusqu’à nos jours, 
grâce à l'amélioration des circuits de vente, des voies 
de communication, grâce aussi à l’utilisation plus 
intensive des engrais et des semences sélectionnées. 


Cependant le problème des landes étant toujours 
d'actualité, des tentatives de réintroduction des ovins 
dans les Monts d’Arrée sont à l'étude. 


(1) Cette diminution est d'ailleurs toute relative: on compte 
encore 170000 ha de landes dans le Finistère en 1903. 
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PRELIMINARY RESULTS OF FIELD-WEAR TRIALS 
OF AMENITY GRASSLANDS AND HEATHLANDS 
IN SOUTH-EAST ENGLAND 


by Carolyn M. HARRISON 
Department of Geography, University College London, London WC 


Heathlands in south-east England are used for 
informal recreation by large numbers of visitors each 
year. Some popular sites, as for example Frensham 
Common in Surrey, have experienced such heavy 
visitor use that the damage to vegetation and result- 
ing soil erosion has caused the management agency 
to restrict public access and to initiate a costly re- 
storation scheme (STREETER, 1976). Other heathland 
sites such as Ashdown Forest in Sussex have not 
experienced these problems to the same extent but 
a number of other sites, small and large in size, are 
characterized by gullied paths and tracks and by 
eroded areas. In order to examine how vulnerable 
heathland areas are to wear by trampling, a series 
of field experiments have been initiated by a research 
team in the Department of Geography at University 
College London. The primary aim of these experi- 
ments was to devise a means of ranking a range of 
different semi-natural habitats according to their 
vulnerability to measured amounts of trampling. 
Heathland and acidic grasslands were included in 
the study along with grasslands on poorly drained 
clays and basic grasslands developed on free drain- 
ing clay with flints over chalk. By comparing the 
effects of a measured amount of trampling across a 
range of habitats we hoped to be able to provide 
an estimate of which habitats were the most tolerant 
to use by visitors. 


THE EXPERIMENTAL METHOD 


(i) THE STANDARDIZED PROCEDURE. 


LiDDLE (1975 a) suggested that the vulnerability 
of plant communities to trampling could be estimated 
by walking on a previously unworn area of vegeta- 
tion and counting the number of passes that reduced 
the cover or biomass to 50 % of its original value. 
He believed that the figure obtained in this way 
could be used as an index to compare the effect of 
trampling on different vegetation types. Building on 
Liddle’s approach we chose to examine the relative 
vulnerability of heathland and grassland communities 
to use in summer, use in winter and use all-the-year 
round. Experimental plots were laid out on one 
heathland community, two acidic grasslands and on 
two grasslands on soils developed on clay-with-flints 
over chalk (Table 1). The plots were 6m by 5 m; 
summer and winter treatments were replicated once 
each and there was one, all-year treatment. The 
trampled strips were separated by five control strips 
for vegetation measurement and three control strips 
for soil measurements (Fig. 1). 
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TABLE 1 


Site description 


Sumer Soil 


Soit pH? 


Location and Soil and parent Management Species composition 
community type | material moisture range | range 
4) Happy Valley Park| Deep broum earth 22-472 6.5-7.5 | Mown annually | Arrhenatherum elatius, Holcus lanatus, Agrostis 
neutral grassland| (>40cm) on clay canins dominants, with Dactylis glomerata, 
with flints over Trisetum flavescens, Alopecurus pratensis and 
chalk Phleun pratense. Other species include Centure 
nigra, Galium verum, Cirsiun arvense. 
b) Farthing Dom Shallow (<ln) 14-247 6.0-7.5 | Mon annually | Arrhenatherum elatius, Agrostis canina, Dactyli: 
Chalk grassland | rendzina soil on glomerata, Holcus lanétus dominants. Also 
clay with flints present are Festuca rubra, Trisetun flavescens, 
over chalk Phleun pratense, with Centurea nigra, Achillea 
millefoliun, Pastinaca sativa, Leontodon 
hispidus. 
<) Epson Common Gleyed soil at 11-253 Unnanaged Holcus lanatus, Agrostis stolonifera and 


acid grassland | 30cm on silty 


London clay 


Arrhenatherum elatius dominants. Occasional 
Galium saxatile, Potentilla erecta, and 
Rumex acetosella 


4) Redhill Comon | Podzol on acidic| 
acid grassland | Lover Green sand 


e) Keston Comon 
Calluna heathland 


Podzol on acid 
pebble sands of 
Blackheath beds 


Moun annually 


Deschampsia flexuosa and Holcus lanatus 
co-dominant with Agrostis tenuis. Preridiun 


aquilinum present with occasional Galium 
saxatile and Rumex acetosella. 


Unmanaged 


Calluna vulgaris dominant with Deschampsia 
flexuosa. Seedling regeneration of Betula 
verrucosa and Quercus spp. 


Footnotes : 


2 pH range from six surface samples. 


(ii) THE LEVELS OF TRAMPLING. 


Estimates of the level of use by visitors on a 
summer weekend day were made at twelve sites in 
May, June and July. The average weekend day 
usage was estimated to be 400 people per site, so 
that this level formed the basis for a weekly summer 
treatment in the experiments. The two treatment 
strips, ST and YT on Figure 1 were trampled 400 
times each week for five weeks from the end of 
June 1978, yielding a total of 2,000 passages. As a 
result our experiments were designed to examine 
the effects of 400 people channelled along one path. 
The treatments were applied by three workers, each 
weighing approximately 60 kg and wearing wellington 
boots. All the strips were allowed to recover for a 
period of seven weeks before a final record was 
made. 


The level of treatment in winter was decided in 
a similar manner. À survey of visitors at the same 


1 Range from six samples taken veekly over the sumer trampling period, caleulated gravimetrically. 


twelve sites in February recorded the numbers of 
people in grassland and heathlands. On the basis 
of this survey, experimental winter trampling levels 
were set at 100 passages each week. Winter and 
year-long treatment strips were trampled a total of 
400 passages during March and all the strips were 
allowed to recover for a further six weeks before 
the final record. 


RESULTS 


(i) SUMMER TREATMENTS (Figures 2 & 3). 


(a) Loss of live cover (Fig. 2). 


All the treatment strips show a loss of live cover 
during the treatment; most sites showing a minimum 
of cover after 1,200 to 1,600 passages (week 4-5). 


05m} 


Percentage of Cover 
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Plot design 


Vegetation control 1 


Summer treatment A 


Vegetation control 2 


Soil control 1 


Summer and winter treatment (Year) B 


Vegetation control 3 


Soil control 2 


Winter treatment 1 e 


Vegetation control 4 


Soil control 3 


Winter treatment 2 D 


Vegetation control 5 


5m 
Single replicates of À and C are provided by 
B (summer treatment) and D respectively 


F6. 1. — Plot design. 


Percentage Live Cover of Summer Treatment Plots 
100 


o+ Pr) 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 nm 12 13 14 Weeks 
June1978 Weeks Sept/Oct1978 
400 800 12001600 2000 


Number of Passages 


—— Happy Valley - neutral grassiand (mown) 
Farthing Downs -neutral grassland (mown) 
Epsom Common- acid grassland (not mown) 
Redhill Common-acid grass heath (mown) 

+ Keston Common-acid grass heath (not mown) 


FIG. 2. — Percentage live cover of summer treatment plots. 
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The sites on the acid heathland lost their cover 
continuously (i.e. Keston Common and Redhill Com- 
mon); the former is a community in which Calluna 
vulgaris and Deschampsia flexuosa are co-dominant, 
and the latter is an acidic grass community in which 
bracken (Pteridium aquilinum) is invading a grass- 
land dominated by Agrostis tenuis, Deschampsia 
flexuosa and Holcus lanatus. The third acid grass- 
land, at Epsom Common, shows a similar decline. 
At this site Arrhenatherum elatius, and Agrostis sto- 
lonifera are co-dominant with some Holcus lanatus. 
In contrast to these acid grass and heathland sites, 
the more basic grasslands at Happy Valley and 
Farthing Down (on clay with flint soils over chalk) 
actually show some gain in cover during the treat- 
ment. 


(b) Relative cover (Fig. 3). 


Relative cover is a means of expressing changes 
in the cover of the treatment strips as a percentage 
of the cover on the adjacent control strips. It thus 
allows some account to be taken of the growth char- 
acteristies of the community as a whole during the 


Relative Cover of Summer Treatment Plots 


150 


254 


12 13 14Wooks 
Sept/Oct 1978 


Terms Ro ora tels io ntr 
June 1978 

400 800 1200 1600 
Number of Passages 


2000 


Fië, 3. — Relative cover of summer treatment plots. 
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period of treatment. All the strips showed a 50 per 
cent reduction in relative cover after the first treat- 
ment of 400 passages (week 2) and this reduction 
continued on the acid grass and heathland sites 
(Keston and Redhill) up to 1,600 passages when 
relative cover was only < 10 per cent. Some re- 
covery Was experienced on all the plots during week 
5-7. This needs some explanation. The two-week 
period which lapsed between week 5 (1,600 pas- 
sages) and week 7 (2,000 passages) was uninten- 
tional, but it does show that the withdrawal of 
trampling for only two weeks during the growing 
season can allow any of the sites to make some 
recovery. 


(c) Recovery (Fig. 3). 


A period of seven weeks elapsed after the end 
of the summer treatment of 2,000 passages. Every 
site made some recovery during this period, although 
the rates were different. The most spectacular re- 
covery occurred on the acid grassland at Epsom 
Common. At the end of the seven week recovery 
period this plot had 50 per cent live cover and a 
relative cover of about 150 per cent. That is, there 
is some evidence for this community, which is an 
uncut, acidic grassland on London Clay, that trampl- 
ing has actually extended the growing season. All 
the other plots recovered more slowly, although 
all but the acid Calluna heath at Keston Common 
and acid Holcus/Deschampsia grassland at Redhill 
regained 50 per cent live cover by the end of the 
recovery period. Relative to the vegetation of the 
control plots, the two sites on basic, clay-with-flints 
over chalk (Happy Valley and Farthing Down) 
achieved > 75 per cent cover, but the heath and 
acid did not even achieve 50 per cent relative cover 
even at the end of the recovery period. 


(d) Ranking of vulnerability for summer treatments. 


Our expectation that different environments could 
be ranked on the basis of their response to a stand- 
ard level of wear was not realised. This was because 
all the sites showed a 50 per cent reduction in 


relative cover after the first treatment of 400 
passages, so that on this basis all were equally 
vulnerable. However, the acidic heath at Keston 
Common showed a somewhat greater initial re- 
siliance than the other sites. This may in part be 
a product of the morphology of the dominant Cal- 
luna, Which as an evergreen shrub produces a live 
cover which is more enduring than that of gramina- 
ceous species. However the initial resiliance of this 
community was reduced after 800 passages and its 
subsequent recovery was slow. 


À basis for the ranking of vulnerability could only 
be achieved by using the rates of recovery after the 
withdrawal of trampling. We therefore adopted the 
number of weeks required to achieve a 50 per cent 
relative cover as the criterion for resiliance. The 
grasslands on the clay-with-flints over chalk (Happy 
Valley and Farthing Downs) achieved this at the end 
of the treatment period. Epsom Common (acidic 
grassland on a gleyed, London clay soil) needed 
about two weeks to recover. Neither the acid Calluna 
heath (Keston Common) not the Holcus-Deschamp- 
sia grass (Redhill) achieved 50 per cent relative 
cover value by the end of the recovery period (seven 
wecks after the treatment finished). In other words 
the appearance of the path worn during the treat- 
ment period was very marked on the acid heath and 
grassland after seven weeks, was marked on the 
grassland on the acid gleyed soil because it has = 50 
per cent more green cover than its control plots, and 
was least marked on the basic grassland sites. The 
heath and acid grass plots on free-draining sands 
recovered half as quickly as the other sites. 


Gi) WINTER TREATMENTS (Figures 4 & 5). 


The winter treatment consisted of 100 passages 
each week for four weeks during February and 
March. 


(a) Loss of live cover (Fig. 4). 


All the sites showed a reduction in live cover 
through the four week treatment period and live 
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Live Cover of Winter Treatment Plots 
125+ 


75+ 


50 


25- 


Percentage Live Cover 


o 


1 2 3 4 5 6 7 6 9 10 1 Weeks 
February 1980 May 1980 

100 200 300 400 Gweeks recovery 

Number of Passages 


— — Happy Valley - neutral grassland (mown) 
—--—- Farthing Downs -neutral grassland (mown) 
—— Epsom Common- acid grassland (not mown) 
Redhill Common-acid grass heath (mown) 
Keston Common-acid grass heath{not mown) 


Fic. 4. — Live cover of winter treatment plots. 


cover was its lowest at the end of the 400 passages. 
The two acid grassland sites, Epsom Common and 
Redhill Common exhibited a dramatic decline in 
live cover after 100 to 200 passages. No live cover 
was recorded for these two sites after the end of 
the treatment. 


() Relative cover (Fig. 5). 


50 per cent reduction relative cover was achieved 
on the two acid grassland sites after 200 passages, 
and after 400 passages on the basic grassland on 
deep clay-with-flints at Happy Valley. Two sites, the 
Calluna heath at Keston Common and the grassland 
on thin clay-with-flints over chalk at Farthing Down 
retained a relative cover of 75 per cent at the end 
of the winter treatments. 


Relative Cover of Winter Treatment Plots 


150- 


Cover 


“= 

ë 

e 

3 

8 

= 

È 

È 
ass sine 7 ee n0 
February 1979 May 1979 
100 200 300 400 

Number of Passages 
Fi. 5. — Relative cover of winter treatment plots. 


(c) Ranking of vulnerability for winter treatments. 


It is possible to rank the sites using the number 
of passages required to reduce relative cover by 50 
per cent. The acid grassland sites, on poorly drained, 
gleyed soils and freely drained, podsolized soils were 
the most vulnerable to winter trampling, and the 
basic grassland on deep clay-with-flints was also 
vulnerable. The basic grassland on the freely drain- 
ing thin, clay-with-flints over chalk and Calluna 
heath on the free draining, podsolized soils were 
least vulnerable. 


(d) Recovery. 


A ranking based on recovery rates after the winter 
treatment gave the same position as that based on 
loss of relative cover, save in one respect. It was 
noticeable that the treatment strips on the Calluna 
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—dominated heathland showed a decline in cover 
relative to the respective vegetation controls during 
the recovery period, suggesting that only during the 
active growing season was the full effect of winter 
wear made evident. On the basis of these results 
heathland is approximately one-third more vulne- 
rable than chalk grassland sites. 


(iii) YEAR TREATMENTS. 


Treatment on these plots consisted of 2,000 pas- 
sages during the summer, a winter recovery period, 
a winter treatment of 400 passages and a second 
recovery period. 


(a) Loss of live cover (Fig. 6). 


At the start of the winter treatment on the year 
plot the overall cover on all the treated plots was 
less than 75 per cent, that is, none of the sites had 
regained their full cover after the summer treatment; 
the lowest live cover being recorded on the Calluna 
heathland plot. One this site, the year plot at the 
start of the winter treatment had made little recovery 
from the summer trampling. The most rapid decline 
in live cover during winter treatment occurred at 
this site and on the acid grassland on gleyed clay 
at Epsom Common. The decline on the acid grass- 
land on freely draining sands at Redhill was almost 
equally fast. The two basic grasslands on clay-with- 
fints lost cover until they had suffered 2,300 pas- 
sages, but regained their initial cover values after 
2,400 passages, presumably with the onset of the 
growing season. 


() Relative cover (Fig. 7). 


Relative to the control plots, the cover on the 
treatment strips was high at Epsom Common and 
Happy Valley. Both have clay soils; the former is 
poorly drained and the latter well drained. The high 
cover relative to the control plots on these sites may 


suggest that autumn and winter regrowth has been 
stimulated by the summer period of trampling. At 
Redhill (acid grass over free draining sands) and 
Farthing Down (thin clay-with-flints soil over chalk) 
the cover on the treatment strips was comparable to 
that on the controls suggesting that the summer 
trampling damage has been repaired. Only at Keston 
Common (Calluna heath on podsolized sands and 
gravels) did the treatment strip have very low cover 
indicating that the effects of the summer Wear are 
more enduring. However most trampled plots showed 
a decline in relative cover through the winter treat- 
ment period. 


A second set of observations relating to winter 
use throws some light on another aspect of use, that 
is the appearance of bare ground. When percentage 
bare ground for each plot is examined at the end 
of the winter treatment period on the year plots, it 
is found that the clay sites are 4-5 times more 
vulnerable than the grass and heathland sites as- 
sociated with the sands and gravels. On these latter 
sites the considerable depth of humus and rooting 
mat (8 + cm) acts as a buffering medium and pre- 
vents the formation of bare ground. 


(c) Recovery. 


All treatment plots show that cover relative to the 
controls declines during the spring period of re- 
covery. This suggests that there was a cumulative 
effect of winter trampling after summer wear, and 
that this cumulative effect is most pronounced on the 
Calluna dominated community. The acid grassland 
plot on the free draining sand has 25 per cent re- 
lative cover established at the end of the six week 
recovery period and the two basic grasslands over 
chalk and the acid grassland on London clay have 
achieved a 50 per cent cover by the end of the 
period. The resiliance of the basic grasslands mea- 
sured in terms of their ability to recover from the 
Year-round wear is seen to be all the more remark- 
able considering the high percentage of bare ground 
present on the year-plots before the recovery period. 
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Live Winter Cover of Year Treatment Plots 
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Relative Winter Cover of Year Treatment Plots 
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By comparison the slow recovery of the acid grass- 
land on sands and the Calluna plots reinforces their 
overall vulnerability. 


DISCUSSION 


Table 2 presents the rankings of each plot for 
each of the three treatments, based on the relative 
cover percentage at the end of each recovery period. 


The first point to emerge is that the recovery rank- 
ings for the year-long and winter treatments parallel 
a soil pH gradient, There was little or no recovery 
of the heath and grassland communities on acid 
freely draining sands and gravels of pH 4.5; there 
was better recovery of grasslands of pH 5.5; the 
grasslands on soils with pH 6-7 recovered most. 
Figure 8 illustrates this relationship more clearly for 
the recovery of year-long treatment plots. 


The second point to emerge is that while soil pH 
can be used as a general indication of the ecological 
vulnerability of a site, this is not true for seasonal 


680 C.M. HARRISON 


TABLE 2 
Facet Type Characteristies Sité ‘Location 

1 Flat grassland, well-drained permeable |(Happy Valley Park 
soils Farthing Dovns 

9 Flat heathland, well-drained permeable |[Keston Common 
soils Redhi11 Common 

7 Flat grassland, poorly-drained Epsom Common 
impermeable soils 

13 Flat, impenetrable woodland, well- Happy Valley Park 
drained permesble soils 

17 Flat permeable woodland, well-drained |fTifburstow Hi11 
soils Keston Common 

16 Flat impenetrable woodland on poorly- | Epsom Common 
drained, impermesble soils 


vulnerability. The most obvious difference is in the 
early appearance of bare ground during the winter 
treatment on the soils developed on the clay sub- 
strates. By comparison, the acid grassland and heath- 
land on free draining sands and gravels are more 
resiliant. This difference may in part be explained 
by soil structure and in particular by the puddling 
of clay soils. The depth of litter, humus and rooting 


Relative Recovery Rates of Year Treatment Plots 


Farthing Downs 


Epsom Common _ 


Relative Cover after Y.T. Recovery 


60 °==-. Happy 
Valley 
40- 
“Redhill Common s 
20 
Keston Common | 
0+ T LAS T T ne 
2 3 4 5 6  i 
pH 
Fic. 8. — Relative recovery rates of year treatment plots. 


mat on the acid heath and grassland soils may serve 
to act as a protective buffer, although the presence 
of active gullies on paths in these heaths and acid 
grasslands suggests that once this protective cover is 
broken the underlying sands and gravels are easily 
eroded. The use in winter of grasslands developed 
on clay substrates is therefore potentially more 
damaging than their use in summer, and while con- 
tinuous use in winter may not lead to gullying, it is 
likely to lead to the widening of a path as people 
avoid puddles. If the appearance of a site is im- 
portant to its manager then either the users may 
need to be channelled more closely in winter, or the 
surfaces of the paths may need to be reinforced. 


Thirdly, our results show that the use of the acid 
heaths and grasslands in summer is more damaging 
than their use in winter but on these sites the mor- 
phology of the vegetation has a bearing on their 
relative vulnerability and recovery. Grassland com- 
munities are more tolerant to summer and all-year 
trampling than Calluna-dominated communities. Our 
results suggest that Calluna communities are at least 
twice as vulnerable as grasslands developed on 
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similar substrates. In consequence paths are likely 
to be less easy to maintain on Calluna heathlands 
unless gullying and erosion are accepted, or unless 
the rate of use in summer is to be reduced, or unless 
there is a once-and-for-all capital outlay in creating 
new grassland areas. 

Finally, our results confirm the general observa- 
tion that year-round use causes cumulative changes 
in the vegetation cover of a site. Even though most 
year-long treatment plots started the winter treat- 
ment period with a higher live-cover than their re- 
spective control plots, all had a reduced live cover 
of 60 per cent or below after the winter treatment 
and the spring recovery period (see Fig. 7). Whether 
or not this reduction in cover also reflected a shift 
in species composition could not be fully answered 
by our study. 


CONCLUSION 


This study of the resiliance of a range of different 
plant communities to wear by trampling raises two 
points of general relevance to the ecology of heath- 
lands. First, LIDDLE (1975 b) suggested that a theo- 
retical relationship existed between ecological vul- 
nerability and the primary productivity or biomass 
of vegetation. Our results confirm the general trend 
suggested by his work and show that Calluna- 
dominated heathlands are two to three times more 
vulnerable to Wear than grasslands developed on 
substrates of similar nutritional status, and are six 
to seven times more vulnerable than grasslands on 
clay substrates of higher nutritional status. Second, 
the heathland flora in general appears to offer few 
species which are tolerant to trampling or species 
which are capable of colonizing nutritionally poor, 
open sites subject to trampling. Using the termino- 
logy of GRIME (1979), the heathlands path is a high 
stress-high disturbance environment, and as such no 
group of plants appears able to survive on it. As a 
result heathland paths may deteriorate quite rapidly, 


particularly if the protective buffer provided by acid, 
mor humus is broken to expose highly erodible sub- 
strates of sands and gravels. The rehabilitation of 
such eroded areas is likely to involve the exclusion 
of people, the importation of species largely ad- 
ventive to the heathland flora and the application 
of mulches and fertilizers to improve the establish- 
ment success of the vegetation. In south-east Eng- 
land the initial vulnerability of the heathland vegeta- 
tion and the high erodibility of the underlying 
substrates conspire to produce an environment which 
is poorly adapted to all but very low levels of use 
by visitors, and an environment that is likely to 
prove costly to manage unless visitors are directed 
to grassland areas specifically managed for re- 
creational use, 
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THE IMPACT OF SEVERE FIRE ON CALLUNA MOORLAND 
IN THE NORTH YORK MOORS 


by E. MALTBY 


Geography Department 
Exeter University 


ABSTRACT 


Morphological, vegetational, chemical and microbio- 
logical effects of severe fire on Calluna moorland are 
described in a study site of 32 ha on Rosedale Moor, 
North Yorkshire. Approximately 19.2 X 105 kg dry 
weight equivalent of peat was included in the area sub- 
jected to fire in 1976. More than 75 % of this material 
was ignited completely or has been eroded subsequently. 
Relative enhancement in mineral nutrients is detected 
for some surfaces but increased solubility leads to rapid 
leaching losses of K, Na and Mg. Physical changes in 
residual ‘charred' peat inhibits recolonization and leads 
10 continued erosion. The pattern of vegetation re- 
colonization on different morphological surfaces is de- 
scribed. Extensive areas of bare peat and mineral sur- 
face still existed in 1979. Most rapid recolonization 
occurred on peat which had been completely ashed. 
A strong microbiological response 10 least-severe burn- 
ing coupled with a C/N ratio which declines rapidly 
with depth in ‘control moorland brings into sharp focus 
the question of long term stability of the peat cover. 
Observations are discussed in relation to the normal 
and continued practice of prescribed burning. Alterna- 
tive management strategies for severely burnt and erod- 
ed areas are outlined. The pedogenic and ecological 
implications of extending alternative management stra- 
tegies to ‘intact moorland are examined from pre- 
liminary empirical data. 


1. — INTRODUCTION 


1.1. HISTORICAL CONTEXT. 


The development history of upland heaths and 
moorlands in Britain is intimately but often disput- 
edly connected with human intervention. Whilst the 
early writings of ELGEE (1910, 1912, 1914) stressed 
the importance of climatic variables in accounting 
for the general occurrence of Calluna- dominated 
communities in north-east Yorkshire, he was clearly 
aware of the interdependence of physical and biotic 
factors including ‘even the works of man’ in fully 
characterising the moorlands (ELGEE, 1914). Sub- 
sequent workers using pollen analysis have demon- 
strated that woodland almost universally preceded 
the upland heaths and moorland (GIMINGHAM, 1972). 
However, elucidation of the precise nature and 
relative significance of human and environmental 
factors on the genesis of these acidophilous com- 
munities has generated considerable debate. What- 
ever the trigger bringing about such fundamental 
vegetation changes, it is clear that alteration of the 
ecosystem in prehistoric times was associated with 
major pedogenic transformations. The investigations 


684 E. MALTBY 


of DiMBLEBY (1962), CASE et al. (1969), MoORE 
(1973) and CRABTREE and MALTBY (1975) provide 
strong corroborative evidence that many contempo- 
rarÿ heath and moorland soils and peats have de- 
veloped from brown earth, brown forest or brown 
podzolic profiles supporting pre-Bronze Age deci- 
duous woodland. It is perhaps significant to point to 
the observations of MooRE (1975) who concluded 
that major hydrological changes, sufficient to initiate 
upland peat development, could be attributed to 
forest clearance without any sudden climatic change. 
Nevertheless the frequent coincidence between pe- 
riods of climatic deterioration and the onset of peat 
formation on previously wooded upland areas belies 
any simple or universal account of such ecosystem 
changes. 


The developmient of large tracts of upland com- 
pletely dominated by Calluna vulgaris is a relatively 
recent phenomenon. Extensive sheep grazing in the 
Middle Ages coupled with the practice of burning 
to stimulate, in particular, young heather growth, 
encouraged the development of Callunetum. The 
trend in the English uplands owes much to the 
farming activities of medieval monasteries. The Cis- 
tercians pioneered the expansion of grazing on the 
North York Moors but there is palynological evi- 
dence that Calluna greatly expanded only after early 
grazing pressures were later relaxed (ATHERDEN, 
1976 b). Exclusion of many other species and the 
formation of a Calluna monoculture has been finally 
effected within the last 200 years by regular rota- 
tional burning to improve or at least maintain stocks 
of Red Grouse, Lagopus lagopus scoticus as the value 
of this game bird in the sporting and recreational 
context increased. 


There is general agreement that a prescribed rota- 
tional burning management régime has been re- 
sponsible for the development and maintenance of 
almost pure stands of even — aged Calluna vulgaris 
occupying wide sweeps of upland terrain (GIMIN- 
GHAM, 1970). It is quite clear, however, that the 
possible long term ecological consequences of a 
continued burning (‘swaling’) policy are less clearly 
understood. GIMINGHAM (1972) concluded that care- 


fully controlled burning may maintain a good Calluna 
crop without significantly depleting the ecosystem of 
nutrients. He further points out, however, that a) 
there is probably no check to progressive podzolisa- 
tion and translocation of nutrients to lower levels 
in the soil profile and out of rooting depth and b) 
where control is less effective and especially beyond 
certain limits of climate and vegetation, erosion and 
rapid deterioration of the ecosystem may occur 
(GimINGHAM, 1970, 1972). 


1.2. RATIONALE OF PRESENT INVESTIGATION. 


The present contribution is to question the long 
term future of the Calluna moorland ecosystem. This 
is approached primarily through an examination of 
the effects of serious fire damage on traditionally 
managed heather moorland. 


The investigation was prompted by fire events 
associated with the exceptional drought conditions 
affecting England and Wales (Scotland being rela- 
tively unaffected) and much of Western Europe in 
1976. There is, however, a broader rationale to the 
approach which is emphasised by several observa- 
tions : 


1. Prescribed fires or poor burning practice under 
the traditional management régime occasionally de- 
velop into uncontrolled and severe fires (e.g. MCVEAN 
and LocxiE, 1969). Plate 1. 


2. Areas affected by severe fires in the past have 
exhibited no signs of recolonisation even after 70 
years or more but conversely demonstrate evidence 
of progressive and accelerating erosion (ELGEE, 
1912; MaLTBY, 1970). Plate 2. 


3. The onset of pronounced gully development 
has occurred in some areas within the last 200 years 
and is attributed to prescribed burning of moorland 
(CurrTis, 1975). Plates 3 a-c. 

4. Evidence suggests that the frequency of un- 


controlled (and severe) fires can only increase as re- 
creational pressures rise in the countryside (Fig. 1). 
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PLATE 1 
Over-extensive burning of Calluna but depicting general character of severe Swaling of moorand. 


PLATE 2 


Glaisdale Head, North York Moors. Area affected by severe fire 70 years ago showing no signs of revegetation but progressive erosion 
revealing ‘periglacial surface and occasional remains of later woodland cover. 
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a) 


b) c) 


PLATE 3 
a) Horness Griff, Levisham Moor, North York Moors. Historical gully induced by moorland burning altering run off. 
b) Moorland soil buried by eroded mineral material exposed in gully section. 
<) Headward extension of gully showing relationship to Calluna moorland with ‘swidden” (recently burnt area) to left. 
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Trend in number of outdoor fires (U.K.) 1954-76. 
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Fic. 1. — Trend in number of outdoor fires in U.K. 1954-1976. 


1.3. DIMENSIONS OF THE EXCEPTIONAL ENVIRON- 
MENTAL CONDITIONS OF 1976. 


May 1975 to August 1976 was the driest period 
in England and Wales since 1727 when records 
oficially began, and the event has been described in 
terms of a 1 in 500 recurrence interval (Morkis and 
RATCLIFFE, 1976). In England mean daily maxi- 
mum temperatures 23 June-8 July 1976 were 10 °C 
above normal values. There were approximately 
193,000 vegetation fires attended by the Fire Brigade 
in the U.K. in 1976, approaching four times the 
1974 figure (MALTBY, 1980). However, examina- 
tion of the long term trend (Figure 1) reveals a 
general increase in the number of outdoor fires which 
belies any simple relationship between fire hazard 
and weather conditions. The trend is at least partly 
explained by increasing recreational use of the coun- 
tryside with a consequent increase in the hazard from 
accidental or malicious sources. 


There were 62 uncontrolled peat or vegetation 
fires in the North York Moors National Park bet- 
ween 31 March and 7 September. Three of these 
peat fires burned at depth in some locations for more 
than three months and affected more than 11 km? 
of the regions heather moorland. Other moorland 


and heathland regions also experienced major fire 
damage. 


1.4. EVIDENCE OF EARLIER SEVERE FIRES ON THE 
NORTH YORK MOORS. 


Extensive moorland fires are by no means unprece- 
dented. In the case of the North York Moors ELGEE 
(1912) recorded a large fire on the Guisborough 
moors in March 1904 and another on Kempswithen 
in 1909 which left in its track a ‘black cindery waste’. 
Deep peat fires are also noted to have occurred at 
the heads of Iburndale and Glaisdale. Recent obser- 
ations at the latter site have demonstrated the lack 
of vegetation and progressive erosion during this 
century (Plate 2). It is unfortunate that no systematic 
record has been collated of similar large scale fires 
but game — keepers describe their occurrence 
throughout the last fifty years. 


2. — STUDY AREA 


2.1. RELIEF AND GEOLOGY. 


The North York Moors form an isolated, compact 
Jurassic upland in north — east England (figure 2). 
The area is dominated by an extensive plateau sur- 
face comprising mainly grits, sandstones, shales and 
clay shales of the Ravenscar Group (Deltaic Series). 
Low angles of dip of these rocks are largely respon- 
sible for the lack of steep slopes on the upland which 
rises to a maximum elevation of 454 m. The upland 
plateau is incised by deep valleys (‘dales’) and the 
pattern of dissection is such that a central moorland 
watershed at an altitudinal range of 305-427 m trends 
west — east with fingers of moorland extending 
north and south on the interfluve ridges (‘riggs’) se- 
parating the lowland dales. 


Although the upland surface was not overridden 
by ice during the last glacial advance it was clearly 
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subjected to strong periglacial modifications. This has 
resulted in marked congelifraction, disorientation and 
downslope mixing of bedrock strata. Solifluction de- 
posits commonly mask solid geology and modify 
significantly slope angles. 


2.2. SoiLs. 


Calluna monoculture, producing a landscape mo- 
saic of varied but internally even — aged commu- 
nity stands, characterised most of the 528.6 km? of 
unenclosed land which comprised in 1975 37 % of 
the total area of the North York Moors National 
Park (the administrative boundaries of which are ap- 
proximately coincident with topographic limits of the 
upland). Callunetum occurs on a variety of soil pro- 
files ranging from humus — iron pan stagnopodzols, 
generally over sandstones and grits to the stagno- 
humic gleys which characterise the more poorly drai- 
ned clays and clay shales, or simply wetter hollows. 
Type soil profiles are described in BENDELOW and 
CARROLL (1976). Callunetum extends also over 
blanket peat which in places exceeds 3.5 m in depth. 
The blanket peat generally comprises Eriophorum 
and Sphagnum remains and the vegetation succes- 
sion to Calluna almost certainly indicates some drying 
out of the peat (TANSLEY, 1968). It is the association 
of heather with prominent organic horizons or thic- 
ker peat deposits from which description of these 
areas as moorland rather than heathland probably 
originates. Local terms do in fact distinguish between 
‘fat moor and ‘thin moor depending on the presence 
or absence of true peat under the vegetation (ELGEE, 
1914). 


2.3. VEGETATION HISTORY. 


The vegetational history of the region has been 
exceptionally well documented and palynologists have 
been working on palaeoenvironmental reconstructions 
for over half a century. The pattern of vegetation 
change, peat accumulation, soil degradation and the 


inferred environmental and human influences respon- 
sible can be examined in ERDTMAN (1927), DIMBLE- 
BY (1962), Simmons (1969), CunpiLL (1971), JONES 
(1971), Simmons and CunpiLL (1974 a, b), ATHER- 
DEN (1976 a, b) and SPRATT and SImMONS (1976). 
From her investigation of the regional pollen spectra 
preserved in Fen Bogs, ATHERDEN (1976b) con- 
cluded that whilst the first real expansion of Calluna 
followed the major clearance of the Iron — Age/ 
Romano — British period, the development of the 
Calluna moorland as it appears today has occurred 
only in the last two centuries. 


2.4. CONTEMPORARY CLIMATE. 


Annual rainfall totals for the moorland plateau 
are relatively low compared with other upland areas 
in Britain and amounts exceeding 1140 mm. (45 in.) 
are considered exceptional. Winters are cold with a 
January mean of 1.7 °C and summers cool (July 
mean 12.7 °C). On average snow may lie for 45-80 
days depending on altitude and there are 75 days 
with frost. 


2.5. ROSEDALE MOOR FIRE SITE. 


The fire which started 17 August 1976 burnt 
over 32 ha. of moorland at the head of Rosedale 
(figure 2b) and continued until heavy rainfall in 
September finally extinguished the smouldering peat. 
The site occupies mainly gently sloping land (com- 
monly < 3°) on the southern flank of the moor- 
land plateau surface. The fire affected principally 
Callunetum on thin blanket peat or peaty horizons 
of gleyed and podzolised profiles within an altitudinal 
range of 380 — 405 m. It extended down the steep 
bracken — invaded and boulder — strewn slopes of 
Sturdy Bank until terminated at the course of an 
abandonded mineral railway line at about 336 m. 
elevation. 


Before the fire, peat depth ranged from zero in 
small areas which had been eroded as a result of 
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earlier burning, to about a metre in wetter hollows 
and spring sites around Reeking Gill Head. The 
depth of surface peaty horizons averaged 30 cm. 
over the north — western part of the fire. This depth 
is maintained at the periphery of the burnt area in 
undamaged moorland. 


Sub-peat material varies from clay — shales which 
in some cases show evidence of solifluction and pro- 
duce deep, thoroughly gleyed profiles (figure 3) to 
flagey moor grit variously disturbed by congelifrac- 
tion but associated with relatively thin sandy mine- 
ral profiles. Remains of Betula, Alnus and Pinus 
wood at the peat — mineral soil interface, testifies 
to carlier woodland cover. It is tempting to infer a 
genetic link between woodland clearance and the 
sandy wash layer interposed between the mineral 
profile and surface peat in figure 3. Frequent finds 
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of worked flint flakes indicate the early association 
of human cultures with the site. Human activity 
was also a marked feature of the site in the last 
quarter of the eïighteenth century when thin coal 
seams were exploited through localised ‘bell-pits’ 
(from the underlying ‘estuarine beds’). 


3. — IMMEDIATE EFFECTS OF SEVERE 
FIRE ON ROSEDALE MOOR 


3.1. MORPHOLOGICAL ALTERATION OF MOORLAND 
SURFACE. 


Vegetation cover over the entire area was elimi- 
nated, but underlying peat and organic horizons 


Rosedale Soil Profile 
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were altered to a varying extent. It was not possible 
to record actual combustion and fire temperatures 
but these must have exhibited marked spatial varia- 
tions in view of the different effects on the peat 
cover. The degree of alteration of the peat, howe- 
ver, was undoubtedly influenced also by depth, 
moisture content and the presence of previous desic- 
cation cracks allowing localised entry of oxygen. A 
number of morphologically distinct categories of fire 
damage and erosion were identified. Areas were stra- 
tified according to the character of residual or trans- 
ported material which related directly to burning 
intensity. The nine categories identified are listed in 
table I together with a tenth which resulted from 
deliberate efforts to contain the fire. Plates 4a-f 
illustrate the morphological features of some of these 
categories. 


Representative sites of all fire-determined condi- 
tions were identified by permanent markers. These 
have been used as control points from which perma- 
nent quadrats have been established to record 

a) erosional loss and disturbance of material 

b) surface morphological changes and 


c) pattern of vegetation recolonisation. 


A complete photographic record has been main- 
tained at approximately three monthly intervals at 
16 sites since August 1977. 


3.2. OBSERVATIONS DURING AND IMMEDIATELY AFTER 
THE FIRE. 


ALLEN (1964) has noted very significant nutrient 
losses in the smoke of normal heath fires. These 
losses are most certainly increased in situations 
where the underlying peat is also ignited. Such was 
the heat generated by peat combustion that local 
thermal currents were generated and on some occa- 
sions whirlwinds which resulted in considerable defla- 
tion of ash and other particulate material, so com- 
pounding any nutrient losses attributable to smoke 
or normal wind conditions. 


Regional drought conditions were terminated in 


September by exceptionally high and periodically 
intense rainfall which exceeded 500 mm for the 


TABLE I 
Morphological descriptions of categories of fire damage 


Category Description Fo 
sites 
a Vegetation and peat fully ignited to powdery red/vellow ash. 3,4. 
2. Vegetation and peat partiy ignited to powdery ash and surface reduced to reveal 1° 
sandstone blocks and some black charred peat. 
3 Vegetation completely burnt. Peat partially ignited to black, charred, irregular 
surface with small ashed hollows. 5,6. 
4. Vegetation completely burnt. Peat charred producing blocky or columnar surface 
structure, but depth little altered. 7,9,11 
s As4 but without blocky/columar surface morphology. 10,16 
6. Peat exposed in a ‘hagg’-form by erosion of ignited upper layers. 
7. Relatively deep and intact peat surface. (Some residual woody Calluna stems). 
Surface ‘crust” (1 cm.) sometimes prominent. 15. 
ë Calluna and litter burnt leaving stem bases on stony regolith or exposed mineral 
soil horizons. Area of surface wash. 12,13. 
9. Area of redeposition of hard granular peat particles. 8. 
10. Peripheral areas disturbed by earthmoving equipment used to seal off fire. Peat 
bulldozed into ridges exposing corridors at bedrock or mineral soil level. 
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c) 


©) 


PLATE 4 
a) Vegetation and peat completely ashed. Site 3. 


b) Charred peat with columnar structure. Site 7. 
c) Ashed hollows and residual charred peat. Site 2. 
d) Redeposited granular peat. Site 8. 
e) Hagged peat near site 14. 
f) Mosaic of charred and relatively intact peat surface with exposed mineral surface in background. 
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month. Whilst this extinguished the fire, considerable 
erosion occurred particularly of the unconsolidated, 
light powdery ash resulting from organic matter igni- 
tion. Depth and gravimetric measurements indicated 
that some 50 % of completely ashed material was 
lost due to wind erosion and surface runoff less than 
two months after the fire (Plate 5). Immediate sur- 
face losses elsewhere were not measured specifically, 
but appeared to be small except in the peripheral 
bulldozed corridors. 


The effect of these has been to collect and con- 
centrate runoff generated in enhanced quantities over 
the burnt area in the absence of interception and 
storage by vegetation and absorbent peat cover 
(Plate 6). Rapid gully development occurred along 
the fire breaks which converged downslope to effec- 
tively extend the Reeking Gill stream and increase 
its rate of incision. 


3.3. VEGETATION RECOLONISATION VERSUS PROGRES- 
SIVE EROSION. 


Summary of observations 1976-1979. 


It is important to point out that the fire removed 
totally not only the pre-existing vegetation cover but 
also reduced considerably (and completely at some 
sites) the viable seed reservoir. There was no colo- 
nisation — in the first twelve months after the 
fire with the exception of occasional seedlings of 
Betula pubescens, Digitalis purpurea and Epilobium 
angustifolium within small hollows and cracks in 
the charred peat, of Calluna vulgaris in slight hollows 
of exposed mineral material and of bryophytes slow- 
ly colonising completely ashed sites. 


By October 1977, however, there was an 80- 
90 % cover of all ashed surfaces by mosses with 
Ceratodon purpureus dominant and Campylopus py- 
riformis, Polytrichum formosum and P. piliferum also 
present. Occasionally liverworts, especially Gymn0o- 
colea inflata also occupied wetter hollows especially 
in hagged peat and flush areas. AIL charred peat sur- 
faces including those in close juxtaposition to ashed 


material were still completely devoid of mosses with 
rare algae the only indication of plant cover. Areas 
of redeposited peat were completely bare whilst 
where some mixing of mineral material had occurred 
some algae were observed, particularly where the 
deposits appeared less mobile. Relativelÿ intact peat 
surfaces surprisingly demonstrated little indication of 
recolonisation. Algae and lichens normally gave less 
than 20 % cover at such sites with no higher plants 
present. 


It was inticipated that development of a dense 
moss carpet would at least stabilise the extremely 
mobile ashed material. However, very cold drying 
winds and frequent freeze — thaw cycles caused 
desiccation and disruption of the moss carpet which 
contracted, cracked in angular and often polygonal 
forms and peeled away from the surface. The dense 
rhizoid network which had effectively anchored the 
moss cover to the upper 1-2 cm. of ash maintained 
the attachment. Strong winds and surface runoff re- 
moved the dislodged fragments together with the 
newly exposed ashed material. Thus what at first 
seemed to be a protective development in recolonisa- 
tion proved in the light of seasonal change to be a 
further factor in accelerating erosion. In January 
1978 75-80 % of the ash surface had been re- 
exposed leaving significantly reduced plant cover 
except in protected and wetter hollows and flushes. 


Significant losses of material occurred progressi- 
vely from the areas of charred peat under winter 
conditions. Removal of this material followed a two 
— stage process. Initially the charred columnar or 
blocky cinder — like peat was weathered into fine 
impervious granules, unable to absorb or retain mois- 
ture, but very loosely consolidated and highly mobile. 
Wind erosion and surface wash both contributed to 
the physical displacement of particles. A positive 
feedback condition is established since exposure of 
underlying peat creates further desiccation, oxidation 
and the breakdown of the peat to unwettable and 
physically unstable particles. This same pattern of 
breakdown and the associated physical properties 
of the unconsolidated surface make it very difficult 
for vegetation cover to become established. Needle 


PLATE 5 


ash immediately after fire, September 1976. 


PLATE 6 
Concentration of run-off by bulldozed fire-breal 
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— ice (pipkrake) development, raising peat granules, 
emphasised surface instability through particle dis- 
lodgement. Within 18 months of the fire 5-10 cm 
surface lowering had occurred in residual ash and 
charred material, most of which could be attributed 
to physical erosion rather than subsequent shrinkage. 
These estimates were exceeded up to ten times 
along ephemeral wash and gully alignments which 
emphasised the fundamental alteration of hydrology 
on the stripped moorland surface. 

Observations in the spring, summer and autumn 
of 1978 revealed progressive recolonisation of the 
re-exposed but reduced thickness of ash. From less 
than 10 % in April, moss cover had attained up to 
20 % in July and 80 % by October. Except in the 
protected hollows, however, the total area of reco- 
lonisation had declined because of progressive strip- 
ping of the ash cover to reveal stone blocks and 
regolith or patches of incompletely ignited charred 
peat. Polytrichum piliferum and Ceratodon purpu- 
reus dominated the moss assemblage which also 
included P. formosum, P. commune, Dicranella hete- 
romella and Atrichum undulatum. The dominance 
of P. piliferum is particularly significant in the 
upland context in that it is normally associated with 
thin, dry soils which bake during the summer. It is 
a species which is also very prominent in the much 
drier heaths of Brittany which were severely burnt, 
also, in 1976. Its inclusion on the North York Moors 
perhaps demonstrates the clear importance of sur- 
face morphological alteration in determining funda- 
mental microclimatic variation and inducing quite 
specific vegetation adjustment. 

Areas of peat redeposition remained bare, but 
increases in algal cover were detected on all other 
surfaces. The only significant presence (but still less 
than 1 % cover) of Calluna vulgaris was on previous- 
lÿ exposed stony regolith and mineral soil horizons 
where clearly fire temperature must have been lower 
than elsewhere because less combustible material 
would be available. Regeneration was entirely from 
seed. 

Relatively intact peat surfaces eventually gained 
some moss cover in October 1978. Although values 
did not exceed 5 % it does suggest some breakdown, 


possibly by mineralisation, of the surface crust 
which had developed soon after the fire (probably 
as a result of oxidative/desiccation processes). 


The current (May 1979) status of representative 


sites in terms of recolonisation is summarised in fi- 
gure 4 and table II. The fact that some sites are 
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H Caluna vulgaris 


Site no.-see Table for details 


FiG. 4, — Cover analysis in permanent 1 m° quadrats represent- 
ing different surface morphologies after burning. May 1979. 
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TABLE Il 
Percentage cover values for permanent 1 m? quadrats on different morphological surfaces resulting from fire. 
May 1979 
 - sr 
CES dE RNT PERS ET TAN CT STONE 
cover. 
Bare, charred or 
granular peat. — 256 — D 75.2 85.1 91,7 100.0 94.2 100.0 95.7 9.1 — 504 380 1000 
Exposed ash PDU OO EC 
Exposed mineral soil 
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Stone 661264 = = = = 0 in 5 LH 2 DE AB2n = = 
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Burnt heath stems = DS = — 0. Mi08—mm0s0124 muNr08, 1240 
Fossil wood remains MERE cheval metiers SDS bre plis 
Digested organic 
matter. _ - - 16 — - — _- _ _ _- _ _ — 
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completely devoid of vegetation almost three years 
after the fire is clear evidence of the vulnerability 
of residual peat and underlying material to continued 
erosion. With the exception of one site there is no 
significant regeneration of Calluna. On this evidence 
the prospects of overall restoration to Callunetum 
by natural succession would appear to be very long 
term, if it will be possible at all. It is by no means 
clear that the establishment of mosses in favoured 
ash sites (Plate 7) has initiated any trend towards 
recovery, and the emphasis is still on the comminu- 
tion and erosion of material which further inhibits 
ecesis. 

On the basis of an average measured bulk density 
of 0.2 g/cm° ïit has been estimated that some 
19.2 X 105 kg. dry weight equivalent of peat was 
included within the burnt area. Preliminary estimates 
suggest that more than 75 % of this material either 


has been ignited completely or physically removed 
from the area. Unless erosion is arrested the figure 
represents the magnitude of the eventual total loss 
of the accumulated organic material which may 
occur as a result of a single accidental fire event. The 
estimate does not include any loss which may occur 
from underlying humic/mineralogenic soil horizons 
or layers. 


3.4. CHEMICAL PROPERTIES OF RESIDUAL MATERIALS 


The fire was responsible for an 86.5 % loss of 
weight due to ignition in the formation of the ashed 
material from peat. Most of this loss can be attribu- 
ted to combustion of organic material. Elements not 
volatilized, therefore, might be expected to show at 
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PLATE 7 
Moss cover on residual ash but absent from charred peat, May 1979. 


least a 7.5 factor increase in gravimetric expression 
above results from control plots, but additions from 
ashed vegetation complicate any assessments which 
might be inferred from this relationship. 


Table III compares selected chemical characteris- 
tics of the main surface morphologies resulting from 
the fire. À number of important observations emerge 
from these data : 

a) Relative enhancement of ash in mineral nu- 
trients. Overall this was responsible for a large in- 
crease in pH which frequently exceeded 6.5 (cf. 
fig. 7). Allowing for the gravimetric weight loss due 
to ignition it is somewhat surprising that although 


large losses in smoke are suggested for Na, Mg and 
P, this is not indicated for K. Enrichment was ini- 
tially particularly marked for potassium but the solu- 
bility of this element has made it especially vulne- 
rable to leaching losses between 1976 and 1977. 
Significant losses of extractable sodium and magne- 
sium also occurred, and confirms the problem of nu- 
trient depletion from ashed deposits. 

b) Enhancement of virtually intact peat in nu- 
trients. Comparison with the control shows signifi- 
cant increases in extractable Na, Meg, K and P. 

c) Reduction in ‘availability’ of nutrients in char- 
red peat. Values of extractable P, Na and Mg are 
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TABLE JT 
Chemical analysis of different surface conditions at Rosedale fire site 
‘Total’ extraction (% d. wt.) ‘Available’ nutrients (mg/kg) ] 
Surface Condition 
Na | k | Me | © | Fe [ Al c | N Na | M | « P | 
Ash 1976 0.10 | 0.65 | 0.19 | 0.14 no data 0.29 | 0.0 156 349 945 60 
Ash 1977 0.06 | 0.57 | 0.14 | 0.06 3.93 | 0.39 0.31 | 0.0 72 119 240 73 
Charred peat 0.03 | 0.10 | 0.05 | 0.06 | 0.75 | 0.30 no data 70 64 73 25 
Exposed min. soil 001 0.15 | 0.05 | 0.01 no data no data 30 3 8 12 
Exposed regolith/wash 0.01 | 0.03 | 0.02 | 0.01 0.28 | 0.05 no data 23 2 5 & 
Redep. Wash 0.01 | 0.05 | 0.02 | 0.82 | 0.82 | 0.88 no data 30 13 20 54 
Rel. intact Peat 0.02 | 0.12 | 0.06 | 0.10 | 0.58 | 0.67 | 52.18 | 1.85 178 241 203 75 
Control (unburnt peat) 0-14 cm| 0.02 | 0.03 | 0.03 | 0.07 | 0.61 0.19 | 52.51 | 1.60 109 142 56 44 
(0-14 cm) : (surface only) 
lower in the charred peat compared with the control Metric t. 
whilst a small but insignificant increase is observed ‘Total ‘Exchangeable’ 
for K. The effect is almost certainly explained by the Na 3.84 Na 21 
physical changes brought about by desiccation and K 5.76 K 1.15 
oxidation reducing extraction efficiency (and by the Mg 5.76 Mg 2.69 
same token accessibility to plant roots) because Ca 13.44 Ca 4.80 
slightly higher values are obtained in the charred N 307.20 P 0.77 
peat when the stronger reagents are used in the 
“total” extraction method. The combination of physi- 90- Total estimate 
cal alteration and nutrient availability is clearly si- Mr 
gnificant in explaining the lack of colonisation and 3 2 HER 
recovery of these areas. ë (2-4) 
d) Relatively low nutrient status of exposed mine- S 80 nes 
ralogenic surfaces. The very low values of extractable = 9 
nutrients in particular must have an important bear- o San NES 
ing on the slow or negligible recolonisation of such ê GE 
: B : @ #74 «10  Redeposited material 
exposed material. The evidence suggests that nutrient fa 19 
status is increased in zones of wash and redeposition È ol % val 
(especially in P) but here physical instability militates Ë ne nan me 
against establishment of cover. $ # 
e) All nitrogen was lost due to ignition to ash. È See fi to 
On — going work is monitoring the rate at which ë 60- ere ga a 
N is again fixed. = BE 
If total peat and ash cover is eventually removed E 
as à result of burning and subsequent erosion then 
the estimated losses of individual elements from the 


original peat cover (not including vegetation standing 
crop or underlying mineral material) will be : 


50 

Fic. 5. — Estimates of ‘total plate counts of microorganisms 

at 0-2 cm (and 2-4 cm) in different surface morphologies result- 
ing from severe fire, Rosedale. October, 1977. 
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Fi6. 6. — Estimates of individual microbial groups at 0-2 em (and 2-4 cm) in different surface 


morphologies resulting from severe five, Rosedale. See fig. 5 for key. October 1977. Vertical lines 
indicate 95 % confidence limits. 


3.5. INFLUENCE ON NUMBER OF MICROORGANISMS. 


Probably the most intriguing effects of the 1976 
fire are illustrated by the microbiological response 
demonstrated in terms of numerical changes estima- 


ted by the dilution plate count technique. Precise 
methodological details and full discussion of problems 
associated with the technique and interpretation of 
results are covered in MALTBY (1975, 1977). 


Analysis of different morphological surfaces (0-2 
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cm depth) in October 1977 reveals a marked gradient 
in ‘total (aerobic) numbers which declines in the 
sequence (i) virtually intact surface (ï) completely 
ashed peat (iii) charred peat (iv) redeposited granular 
peat (v) control (peat not burnt within previous 10 
years (vi) exposed mineralogenic material (figure 5). 
The pattern results from a significant gradient in bac- 
teria numbers (figure 6). No other group enumerated 
reveals consistently significant differences between 
distinctive surfaces. The increase by two orders of 
magnitude above the control in bacterial numbers 
in the virtually intact peat surface is not explained by 
a significant increase in pH or by any decline in 
moisture content which might suggest improved 
aeration (figure 7). Despite the large increase in pH 
(figure 7) and available nutrients (see 3.4) in the 
ashed material, the bacterial response is much redu- 
ced and not significantly greater than that in charred 
or redeposited material. Implicit in the growth of 
a large microflora is the availability of organic sub- 
strates for oxidative respiration. The prominent flush 
in bacterial numbers in the virtually intact peat might 
be attributed to the sudden availability of substrates 
in the form of severed roots or to the stimulatory 
effect of nutrient addition from the former vegetation 
(3.4) promoting utilisation of more complex peat 
compounds. It is, therefore, the condition which most 
closely approximates the prescribed (controlled) bur- 
ning régime which has led to the greatest stimulus in 
microbial (bacteria) numbers. Similar microbiological 
responses to fire have been observed elsewhere 
(AHLGREN, 1974) and linked to enhanced rates of 
respiration (AHLGREN and AHLGREN, 1965). The 
stimulus to numbers was still very evident in May 
1979 with 23.4 X 10 bacteria per g. dry weight in 
the virtually intact peat compared with 2.0 X 105/g 
dry wt. in the unburnt control. The same factors 
responsible for this effect also probably explain the 
marked enchytraeid activity detailed in the intact peat 
profile (figure 8). In the context of moorland mana- 
gement-however, the possibilities of enhanced humi- 
fication under approximately ‘normal management 
strategy brings into sharp focus the long term future 
of peat cover, and the ecological rationale for conti- 
nuing the burning régime in its present form. 
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sampled for microbial enumeration. See fig 5 for key. 
October 1977. 


4. — ECOLOGICAL STATUS 
OF PEAT COVER 


A possible mechanism has been described which 
could explain the arrest of peat accumulation in his- 
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torical times which has been inferred for certain 
areas of blanket bog from pollen analysis (ATHER- 
DEN, 1972). The sharp decline in C/N ratios in 
unburnt (surface) peat below L, F and H horizons 
in figure 3 is a feature of profiles adjacent to the 
Rosedale site which is also corroborated by a simi- 
lar pattern in areas of residual, virtually intact peat 
within the burnt area (figure 8). The decline is gene- 


Site 15 Severely Burnt Callunetum-Surface Peat Intact 


20 24 28 32 36 40C/N 
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__ Enchytid worms abundant 
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Black, well humiied greasy peut 
vith fibrous elements 


Fi6. 8. — Distribution of C, N and C/N ratios With depth 
in severely burnt Callunetum — peat intact. 


rally reversed at depth, notwithstanding a number of 
distinctive fluctuations. The C/N profiles provide 
strong evidence that the moorland surface peat is in 
a steadily humifying mode. The significance of possi- 
bly drier climatic conditions operating now compared 
with Atlantic times when much of the deep blanket 
peat began to accumulate should not be ignored, 
but its relative importance in enhancing contemporary 
oxidation is at present impossible to evaluate. Not- 
withstanding the influence of environmental factors, 
severe burning of Calluna has elicited a clear micro- 
bial response which does at least suggest that rotatio- 
nal burning may well enhance the progressive oxi- 
dative process without necessarily damaging the sub- 
vegetation surface. Much more empirical work is 
required to further investigate this phenomenon and 
the magnitude of its effect on peat respiration. This 
will be an extremely important element of future 
studies. 


4.1. APPROACHES TO THE PROBLEMS OF MOORLAND 
MANAGEMENT. 


Management dilema. 


Areas of exposed lithology and regolith (plate 8) 
represent an extreme condition which could become 
considerably more extensive in the region as a result 
of a) expansion of existing areas b) ignition of peat 
by exceptional fires and c) progressive humification 
and reduction of peat cover by continued swal- 
ing and/or environmental change. Without controlled 
burning the Callunetum would decline, probably 
being replaced by birch scrub (GIMINGHAM, 1972), 
productivity may fall and the economic value of the 
moorland for sheep grazing and grouse reduced very 
considerably. Increasing recreational pressure and 
flammability of the increased and more woody bio- 
mass Would certainly not safeguard blanket peat 
from catastrophic events such as that described at 
Rosedale. 


The characteristic landscape appearance of ex- 
tensive sweeps of heather is almost certain to change, 
whether the status quo is maintained or whether 
positive changes in management strategy are adopted. 
Any progressive degradation of the moorland eco- 
system to a predominantly physical system characte- 
rised by rapid run-off and erosion, low nutrient 
status and water retention, negligible primary pro- 
ductivity and minimal aesthetic value must be con- 
sidered undesirable from all standpoints : ecological, 
hydrological, economic and recreational. If Calluna 
is unable to significantly recolonise severely burnt 
and or eroded areas, the inescapable conclusion 
must be reached that in some areas Callunetum is 
being maintained not only by regular burning but 
also by virtue of its association with surface organic 
horizons or blanket peat. If a burning régime is 
responsible also for the gradual decline of this 
organic matter, nutrient and rooting zone reserve, 
then the development and maintenance of this ex- 
ceptional ecosystem is perhaps better understood in 
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PLATE 8 
Exposed lithology with very thin residual peat cover, Wheeldale Moor. 


terms of the progressive utilisation of accumulated 
capital rather than as a steady state condition. In 
this event the Calluna monoculture must be envisaged 
as a man — induced seral condition with a de- 
finite time-span. The longevity of the system would 
depend on a large number of factors. In summary 
these rationalise to those which control the rate of 
organic matter accumulation and those which de- 
termine decomposition rates and additional oxidative 
losses attributable directly to burning. The time 
required to deplete a supportive organic layer will 
depend to a variable extent on initial peat depth. 
(e.g. It is conceivable that deep blanket peat might 
be vulnerable to more rapid run-down as a result 
of severe fire than an area of thin peat cover because 
of the greater intensity of burning that may occur). 


The fundamental dilemma for moorland managers 
thus resolves to a decision whether alternative tech- 
niques, if feasible, should be employed in the pro- 
duction of heather to stem potential degradation of 


the ecosystem or whether alternative land use strate- 
gies should be developed to obviate the problem and 
raise income in other ways. There would be great 
opposition, no doubt, from amenity and recreational 
interests and the National Park Authority if the 
latter option were generally favoured. The tradition, 
prestige and potential revenue from grouse shooting 
are, moreover, still strong determinants of a laissez- 
faire policy over much of the moorland. The more 
pragmatic view and that which would seem the ex- 
pedient most likely to operate in an essentially con- 
servative management régime would be to tackle 
severely damaged areas individually and as they 
occurred. 


4.2. STRATEGIES FOR SEVERELY BURNT AND ERODED 
AREAS. 


At least three broad management strategies sug- 
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gest themselves as options for severely damaged 
areas : 

1) The restoration — conservation option. 

2) The improved grazing option. 

3) The afforestation option. 

The significance of the last two alternatives lies 
in the fact that they represent serious economic 
competitors for moorland. Significant changes to both 
land uses have occurred in recent years not only 
on the North York Moors but also in many other 
areas in Britain of upland Callunetum (e.g. HMSO, 
1977; North York Moors National Park, 1978). 


The first alternative entails the experimental 
re-establishment of Calluna vulgaris using various 
combinations of surface amendments, treatments, 
sceding and vegetative additions. This work is in 
progress at various sites and will be reported later. 
The second alternative would aim to establish a 
grass sward, which together with increased grazing 
activity could not only arrest erosion but also effect 
significant soil improvement (CROMPTON, 1953: 
MaLrBy, 1975). Erosion might be arrested also 
by afforestation. Introduction of extensive conifer- 
ous plantation blocks to the uplands has met with 
strong objections on amenity grounds and evidence 
suggests their introduction may further enhance 
acidification and soil nutrient losses (MILES, 1978). 
Notwithstanding the possibility of continued decline 
in soil chemical fertility, small irregular patches 
of conifers might be more acceptable, aesthetically, 
than regular blocks, and preferable, ecologically, to 
exposed regolith or bedrock. Chemical deficiencies 
can be amended artificially and the potential value 
of accumulation of even very acid mor humus from 
needles should not be under-estimated. DIMBLEBY 
(1958) suggested the possible beneficial effects in 
moorland soils brought about by birch, and the 
recent work by Mies (1978) corroborates these 
findings, noting significant changes in some proper- 
ties (e.g. pH, earthworm numbers) within 38 years 
of establishment of Betula. 


Deliberate introduction of hardwoods to upland 
moorland has been resisted on economic grounds 
whilst ‘natural’ succession to birch and possibly other 


deciduous species is prevented by both grazing and 
burning. Trials are being established to investigate 
the effects and relative performance of selected de- 
ciduous and coniferous species on soil development 
in severely burnt and eroded areas (MALTBY, 1979). 
In illustration of the potential influence of small scale 
afforestation, however, it is useful to refer to pre- 
liminary observations from an experiment in hard- 
wood establishment initiated in 1950 at Broxa Forest 
(Figures 9 & 10). A full account of the trials and 
experimental details are given in DIMBLEBY (1958). 
In essence, a wide range of tree species were estab- 
lished from seed on ploughed iron pan podzols with 
various surface amendments and fertilizer applica- 
tions. Pure stands were established of birch (Betula 
pendula), oak (Quercus robur), sweet chestnut (Cas- 
tanea sativa) and Scots pine (Pinus sylvestris). An 
adjacent area of undisturbed Callunetum provides 
control for assessment of any changes brought about 
by trees on the cultivated moorland. Preliminary 
analytical data have given some indication of an 
arrest of the podzolisation process previously domi- 
nant and still extant under Calluna (Figure 9). The 
strongly leached character of the eluvial horizon of 
the podzol contrasts with the relatively even distribu- 
tion of iron and aluminium fractions in the new Ap 


Calluna Vulgaris 


A1% Fe% 


Some organic. 
redeposition | 8/C 1-32 


NW 


F1G. 9. — Distribution of iron and aluminium in soil profile 
under undisturbed (control) Calluna vulgaris, Broxa Forest, 
North York Moors. 
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Betula Pendula 
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Fi. 10. — Distribution of iron and aluminium in cultivated soil 


profile planted with Berula pendula (1951), Broxa Forest, 
Noith York Moors. 


horizon under Betula (Figure 10). The relatively high 
proportion of dithionite extractable iron compared 
to the more mobile pyrophosphate extractable iron 
in the upper part of the Betula profile (H-H/Ap 
horizons) suggests stabilisation of iron in its crystal- 
line form. BascomB (1968) has characterised brown 
earths partly in terms of such uncombined inorganic 
iron (Fe) comprising a large proportion of ex- 
tractable Fe. Enumeration of microbial populations 
in the fermentation — humus layers accumulated 
since cultivation of the moorland soil reveals to date 
no significant differences among trials in filamentous 
fungi and gives very low estimates of yeasts (Figure 
11). Counts of actinomycetes and bacteria, however, 
demonstrate some extremely clear departures of the 
woodland trials from the Calluna control. Differences 
are most marked in bacteria where all tree trials 
register significant increases in the estimate at a 
90 % level. The values for the hardwood trials are 
all higher than the Scots pine but in the case of 
both Betula and Castanea they just fail to be sta- 
tistically significant. 


Increases in the numbers of bacteria are not 
directly related to pH. The estimated population 
under Quercus is 20 times that of the Calluna control 
despite a marginal difference in acidity level. Much 
of the difference, therefore, must be explained in 


Species  Calluna Betula  Quercus Castanea Pinus. 
pH 334 371 3:47 3:88 3:33 
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horizons under different pure stands and Calluna control, 
Broxa Forest, North York Moors. 7 May 1979. 


terms of the litter quality and substrate charac- 
teristics. 


The observed microbial response provides an im- 
portant link with the observed values of iron in the 
soil profile. If microbial activity is relatively high 
this will encourage decomposition of organic matter 
and reactive compounds capable of dissolving and 
forming complexes with Fe will not persist. Re- 
mineralisation and mobilisation is reduced and higher 
proportions of Fe, are found in the profile (cf. 
Figure 10). Conversely, in the absence of significant 
microbial activity there is no counter to strong 
mineralisation and formation of active Fe compounds 
(Fe). This is the situation which exists under Cal- 
lunetum. Although the research is at a preliminary 
stage there is, nevertheless, some evidence that the 
introduction of hardwood species on moorland may 
be capable of reversing pedogenetic trends from 
podzolisation towards brown podzolic and eventually 
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possibly brown earth soil formation. These profile 
forms would be much more resilient to severe fire 
damage and erosion than the peat — mineral profile 
system. Inherent characteristics such as diffuse orga- 
nisation of organic matter in the mineral matrix 
would reduce potential sub-surface flammability and 
constrain vegetation fires to a surface effect only 
(but still susceptible to physical erosion). 

If the Callunetum — peaty horizon / blanket peat 
system does not prove stable in a contemporary 
environment including regular prescribed burning and 
irregular unpredictable severe fires an alternative 
management strategy emerges. It should prove pos- 
sible to effect the soil changes outlined above in 
severely eroded areas by chemical and physical 
amelioration and vegetation management. The time- 
scale may be of the order of 50-100 years to attain 
significant pedogenic transformation. There is no 
reason, however, why Calluna could not be reintro- 
duced after the period of improvement. This would 
be most difficult in the case of the woodland option 
where trees / scrub would have to be cleared with 
care to avoid widespread erosion and larger in- 


dividuals possibly grubbed out. Relaxation of grazing 
and a return to regular burning may be sufficient to 
bring about the change under the grazing alternative. 
An additional advantage of this manipulation might 
be to significantly raise the productivity of Calluna 
with benefit to the sheep and grouse populations. 
Furthermore, the practice of muirburn could con- 
tinue on a more stable surface. The obvious ex- 
tension of this logic would be to bring into some 
similar long term rotation, areas which have yet to 
reach the extreme condition demonstrated in Plate 8 
but in which surface peat is in a progressive oxi- 
dising or desiccating mode. One attraction of this 
would be to preempt the ultimate loss of the organic 
matter and nutrient store of the remaining peat. 
The rate of soil improvement might be accelerated 
considerably, perhaps speeding up a later return to 
Callunetum. Deep blanket peat, ecologically impor- 
tant in its own right, may have to be managed very 
differently. Physical alteration would be undesirable 
scientifically and pedogenic alteration improbable. 
In such sensitive areas a more protective policy may 
have to be developed such as more cautious and 
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possibly less frequent swaling (or replacement by 
cutting), reduced public access (e.g. rescheduling of 
popular footpaths) and careful monitoring of peat 
hydrology. 

The proposals above are radical and contain no 
reference to economic considerations. It is clear that 
in many, if not most instances the suggested strate- 
gies may not be cost-effective. However, management 
of these sensitive upland areas must go beyond 
agricultural or land economics. National Park status 
admits qualities of landscape which defy clear finan- 
cial definitions. Land planning and management 
policies for the moorland ecosystem must be based 
on ecologically accepted premises. It is essential, 
therefore, that a sound scientific understanding is 
gained of processes and directional changes within 
the ecosystem. Any manipulation to avoid degrada- 
tion of Callunetum to a predominantly physical 
system can be supported ecologically if one re- 
members that a) the modern expression of com- 
munities is an outcome of deliberate management 
and b) the moorland ecosystem in general has de- 
veloped at least in part from human modifications 
of an earlier woodland ecosystem. It is perhaps 
ironic that any modifications to the moorland en- 
vironment would have to be achieved with great 
sensitivity to a landscape which is largely the out- 
come of over-exploitation and degradation by pre- 
vious generations. Figure 12 outlines some of the 
current pressures on the ecosystem and their pos- 
sible ecological consequences. 


5. — CONCLUSION 


An exceptional and clearly catastrophic fire event 
emphasised the vulnerability to extreme degradation 
of the Calluna dominated ecosystem on the North 
York Moors. Preliminary investigations suggest that 
this might be just one aspect of a more general 


decline in the ecosystem due partly to a sustained 
prescribed burning régime. Examination of the ha- 
zard, possible medium term effects and alternative 
management strategies have been deliberately con- 
tentious in the hope that controversy may generate 
serious reappraisal of the potential problems of 
contemporary moorland management. It is important 
to investigate more fully the status of the peat cover 
and organic horizons on the North York Moors. 
The inferred oxidative changes may well be unique 
to this relatively dry area of upland peat. It may be, 
however, that changes in moorland conditions are 
a clearer expression of a more general effect. Thus 
the methods and concepts developed may have re- 
levance to upland management régimes elsewhere in 
Britain and Europe. There is a need for more com- 
prehensive, cooperative and integrated study of nu- 
trient and organic matter budgets over a wide range 
of moorland environments and management practices. 
More empirical investigations are required in the 
restoration and alternative management of badly 
degraded and highly sensitive areas. A clear chal- 
lenge thus emerges for scientists, landowners and 
planning authorities to combine in maintaining the 
ecological integrity of vulnerable upland ecosystems. 
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SOME EFFECTS OF FIRE AND GRAZING 
ON HEATH VEGETATION 


by R.J. HOBBS & C.H. GIMINGHAM 
Department of Botany, University of Aberdeen, St. Machar Drive, Aberdeen, AB9 2UD, Scotland, U.K. 


INTRODUCTION 


In Great Britain heath or moor dominated by 
Calluna vulgaris * occurs mainly in the moderate 
raïinfall areas and on freely-drained soils; eg. in 
southern and north-east England and other upland 
areas in England, and also in the east and central 
uplands of Scotland. Here prescribed burning for 
increased herbivore production has been in operation 
for about 200 years, and possibly longer in some 
places, although not always with sustained regularity 
(GIMINGHAM, 1972). Burning is also employed as a 
means of vegetation management on wet moorland 
vegetation such as Calluna vulgaris with Molinia 
caerulea or Molinia alone in the high rainfall areas 
of west Scotland, and Calluna with Eriophorum vagi- 
natum on hill peat in northern England. 


It is the effects of this intentional burning for 
management that will be considered here, rather than 
the effects of catastrophic fire described by MALTBY 
(this symposium). The effects of burning on dry 
heaths will be considered first, and then results from 
experiments on the effects of burning and grazing on 
wet moorland vegetation will be reviewed. Finally, 
the use of fire in management for nature conserva- 
tion will be discussed. 


* Nomenclature throughout follows CLAPHAM, TUTIN & 
WareurG (1962) for vascular plants, WArson (1968) for bryo- 
phytes and Duncan (1970) for lichens. 


STUDIES ON CALLUNA-DOMINATED 
DRY HEATHS 


For heathland ecologists it is a matter of great 
importance to assess the ecological implications of 
management for herbivore production. The effects 
of management have thus been studied by a number 
of British workers for several decades. 


The practice of heather burning is well established, 
especially in north-east Scotland, and in spring and 
autumn fires are common on the hillsides. These 
fires are normally well controlled and part of a 
rotation designed to produce the correct balance be- 
tween young and old Calluna. It has been found 
that in a normal well controlled fire, temperatures 
do not greatly exceed 500 °C in the canopy, and 
generally remain considerably below 400°C at 
ground level, although temperatures measured have 
varied widely about these figures (WHITTAKER, 1961; 
KENWORTHY, 1963; KAyLL, 1966). The effects of 
this treatment on floristic composition and on the 
habitat will be briefly reviewed. 


1. EFFECTS ON SPECIES COMPOSITION. 


Some species, potentially contributors to heath- 
land communities, are clearly fire-sensitive and have 
been progressively eliminated from managed heath- 
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land. An example of this is Juniperus communis, 
which is widespread in Scandinavian and Dutch- 
German heaths, but largely absent from the British 
equivalents. 


Species prevalent in British heaths are mainly 
those with underground perennating organs or with 
the capacity to sprout from stem bases or from 
growing points that have escaped injury by the fire. 
These may be located in the soil surface, buried 
in accumulated litter, or surrounded by dead leaf 
sheaths in tussocks. 


However, there are various species which appear 
to possess strategies fitting them for survival in 
communities managed by fire, but which nonetheless 
are scarce or absent. Among these are, for example, 
the Vaccinium species (V. myrtillus and V. vitis- 
idaea) which are characteristic species of a northern 
heath type represented in Britain and Scandinavia as 
well as at higher altitudes further south. 


Here it would appear that the chief reason for 
absence is that management is designed to produce 
uniform, even-aged stands of Calluna in its most 
competitive phase, and many species are restricted 
by this competition (GIMINGHAM, 1964). Hence spe- 
cies-poor heath communities dominated by Calluna 
are produced, with perhaps an understorey of Erica 
cinerea, but little else other than bryophytes and 
lichens. This is recognised as Callunetum vulgaris 
in Scotland (McVEAN & RATCLIFFE, 1962) and as 
Pohlio-Callunetum in north and central England 
(SHIMWELL, 1975): both of these are believed to 
be communities derived by management from other 
more species-rich types. 


2. EFFECTS ON HABITAT. 


Considerable research has been devoted to the 
possibility of nutrient loss as a result of burning 
management (e.g. ALLEN, 1964; ALLEN, EVANS & 
GRIMSHAW, 1969; EVANS & ALLEN, 1971). Evidence 
suggests that levels of nutrient loss in smoke or by 
leaching of ash may not exceed inputs from rainfall 
in the years between fires (ROBERTSON & DAVIES, 


1965; CHAPMAN, 1967). The levels of loss are, how- 
ever, dependent on temperature, and losses increase 
greatly if temperatures over 600 °C are reached. 
Further research into the possible losses of nutrients 
from heath fires might be profitable since, although 
net losses may be small, when sustained for many 
years they may represent a large drain on the 
nutrient resources of the heath. They may also be 
instrumental in maintaining the heathland system at 
a relatively low level of production. In particular, 
Phosphorus and available Nitrogen are liable to be 
lost from the system: it is in these elements that 
heathland soils are deficient, as seen, for example, 
when the soils are used for tree planting and cultiva- 
tion. 


These effects are evident when fires are adequately 
controlled. The consequences of bad management 
must also be considered. If burning is carried out 
under unsuitable weather conditions (e.g. when the 
vegetation is too dry, or when the stand is too old 
and has too great an amount of woody fuel) exces- 
sive temperatures may be reached. Calluna may then 
fail to regenerate vegetatively, and because re-estab- 
lishment of a canopy from seedlings is much slower, 
the post-fire succession takes a very different course. 
First, the surface may remain bare for a longer 
period, and this may permit extensive surface erosion 
with consequent serious loss of nutrients. Secondly, 
unwanted species such as Pteridium aquilinum may. 
spread into the area and cause irreversible vegeta- 
tional change. Also, if weather conditions change 
during burning, it is possible that the fire will go 
out of control and destroy large areas of heath and 
even adjoining forest. 

Hence it is important both from an ecological 
and an economic point of view to adhere to the 
rules of good burning management. Recently an 
attempt has been made to set these down for land 
managers in a Government publication, “A Guide 
to Good Muirburn Practice” (Muirburn Working 
Party, 1977). This booklet sought to promote good 
management and advised on the constraints that 
must be imposed on that management because of 
its ecological effects. 
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STUDIES ON WET MOORLAND 


The “Guide to Good Muirburn Practice” identified 
certain areas where more knowledge was needed. 
One of these was the need for more information on 
the relationship between burning and productivity, 
especially in wet areas. While the effects of burning 
on dry heaths are relatively well known, similar 
information is lacking for the wetter areas of the 
country. 


Work is at present in progress on the effects of 
management on Molinia moors in the west of Scot- 
land. There, burning is carried out to remove the 
Molinia litter and provide young Molinia shoots for 
grazing animals. In this case, burning tends to reduce 
the amount of Calluna present and shift the stand 
to almost complete Molinia dominance. It has been 
suggested (MCcVEAN & LockiE, 1969) that any use 
of fire in the more oceanic conditions of the west 
Highlands is inappropriate. It is also not certain if 
sheep production benefits significantly from burning 
management in these areas (GRANT, HUNTER & 
Cross, 1963), and a survey is in progress to in- 
vestigate this question. 


A large amount of work has also been done on 
the blanket bog systems at Moor House National 
Nature Reserve in the northern Pennines in England, 
especially during the International Biological Pro- 
gramme when it was a station for the Tundra Biome 
studies (HEAL & PERKINS, 1978). The reserve was 
set up in 1954 and, soon after, a series of long-term 
experiments was begun to examine the effects of 
various management regimes on the vegetation. This 
vegetation is predominantly blanket bog dominated 
by Calluna vulgaris and Eriophorum vaginatum 
(Eppy, WELCH & RAWES, 1969), and the main 
forms of utilisation are for sheep grazing and grouse 
moor. 


1. EFFECTS OF SHEEP GRAZING. 


Grazing by sheep is fairly light on the blanket bog 
(a mean of 0.12 sheep ha! over the six month 
summer period, RAWES & WELCH, 1969), and an 
experiment was set up to assess the effects of in- 
creasing this level. A light grazing treatment (stocked 
at a rate equivalent to 0.37 sheep ha=1) and a heavy 
grazing treatment (equivalent to 3.4 sheep ha-1) 
were included. The results after 8 years (Table 1) 


TABLE 1 
The effect of different grazing pressures after 8 years : 
mean values per 10 pin frame, with SEs for vascular 
plants. (From : RAWESs & HoBgs, 1979). 


Calluna vulgaris 
Eriophorum vaginatum 
No. of vascular plant spp. 
Total mosses 

No. of moss spp. 
Total liverworts 

No. of Liverwort spp. 
Total lichens 

No. of lichen spp. 
Bare ground 


Heavy grazing : equivalent to 3.4 sheep bol, 
Light grazing : equivalent to 0.37 sheep ha 
Control : ungrazed 


showed that the light grazing treatment produced no 
significant changes in stand structure or composition 
when compared to an ungrazed control. The heavy 
grazing treatment, on the other hand, produced a 
pronounced shift from woody species to almost 
complete dominance by Eriophorum vaginatum. This 
stand type is characteristic of blanket bog that has 
been burned recently, and is recognised as a distinct 
vegetation type, classified as Æriophoretum (EDDY, 
WELCH & RAWES, 1969). After a fire, Eriophorum 
regenerates very rapidly and is dominant for several 
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years until Calluna grows through to become co- 
dominant. Under heavy grazing, however, the graz- 
ing pressure almost completely removed the Calluna 
Cover. 


Thus it can be seen that stand structure can be 
manipulated relatively easily by applying different 
grazing pressures. This is important in management 
of blanket bog since Eriophorum provides better 
summer feed for sheep than does Calluna (RAWES 
& WiLcraMs, 1973), whereas grouse eat mainly 
Calluna shoots. From a conservation point of view, 
grazing pressure is also important, since heavy 
grazing is liable to change completely the character 
of the stand, increasing vascular plant species rich- 
ness, but decreasing lichen abundance and increasing 
the presence of bare ground. Nevertheless, the 
figures indicate that the sheep stocking rate could 
be increased by a factor of three (ie. to the level 
of the light grazing treatment) without any adverse 
effects. This does not, of course, consider the effects 
on the other parts of the system such as the cal- 
careous flushes and limestone areas which sheep 
graze preferentially. 


2. THE EFFECTS OF BURNING. 


Burning is carried out for both sheep and grouse, 
to increase the proportion of ÆEriophorum in the 
stand on one hand, and to provide a supply of 
young Calluna shoots on the other. Burning does 
not, however, produce the same cycle of even-aged 
stands that is produced in the drier heaths, due to 
the dynamic relationship between Calluna and Spha- 
gnum spp. Sphagnum growth can amount to several 
centimetres per annum (CLYMo, 1970) and this 
grows over the decumbent Calluna stems, leaving the 
young shoots as the above-ground portion. Adventi- 
tious roots form at the base of these, and the older 
parts of the stem become increasingly filed with 
heartwood and eventually become non-functional 
(Fig. 1; GRACE, unpubl.; RAWES & WELCH, 1969). 
The undisturbed wet blanket bog thus carries an 
uneven-aged “stem population” of Calluna which is 


Sphagoum 


pin young Calluna 
1 


7 shoot 


SNS 
adventitious roots. 


non- functional 
stem 
D numeereee 2eeg rm n 
increasing hear:wood 
in stem 
Fc. 1. — Effect of Sphagnum growth on age of Calluna above- 
ground shoots. Sphagnum grows over the decumbent stems, 


leaving young shoots as the above-ground “stem population”. 


constantly rejuvenated so that the mean age of 
above-ground shoots is about 12 years and the 
maximum age rarely exceeds 22 years (RAWES 
& Hoggs, 1979). 


A replicated experiment combining two frequen- 
cies of burning with a grazed and ungrazed treat- 
ment was set up in 1954 (Fig. 2). All plots were 
burned then, and subsequently the short rotation 
plots were burned every 10 years and the long 
rotation plots every 20 years, with equivalent plots 
remaining unburnt. These plots have been examined 
periodically and studied more extensively since 1975, 
when the short rotation plots had been burned 3 
times and the long rotation plots twice. 


In the first year after burning (1976) it appeared 
that the short rotation plots were showing better 
Calluna vegetative regrowth and a greater amount 
of seedling establishment than the long rotation plots 


Burning. frequency 


UNGRAZED GRAZED 
Io.years  (SHORT ROTATION) 
LF L ZOyesrs (LONG ROTATION] 
bumed on in 
1954 
F6. 2. — Treatments applied in the long-term burning and 


grazing experiment (4 replicates in a randomised block design). 
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(RAWES & Hoggs, 1979). The effect of grazing was 
small compared to the effects of the burning treat- 
ments. The differences between the short and long 
rotation plots were reduced in the subsequent year, 
however, and by the third year (1978) there were 
no significant differences in Calluna vegetative re- 
growth between the short and long rotation plots 
(Table 2). It can also be seen that the frequency of 
occurrence in 128 10 X 10cm quadrats was con- 
siderably greater in the long rotation plots (Table 3). 


It thus appears that frequent burning produces 
a temporary increase in the availability of young 


TABLE 2 
Effects of burning and grazing treatments on terminal 
shoot length (cm) of Calluna vegefative regrowth 
(mean of 50 shoots in 1976, mean of 100 shoots 
in 1978). 


Short rotation, ungrazed, (SF) 
Short rotation, grazed (S) 
Long rotation, ungrazed (LF) 
Long rotation, grazed (L) 


Unburnt, ungrazed (NF) 
Unburnt, grazed (N) 


1976 : Significant differences (5% level) : S, SF/L, LF/N, 
NF. 
1978 : Al differences not significant except : N,NF/L, LF, 
SF. 


TABLE 3 


Percentage occurrence of certain species in 128 10 X 
10 cm quadrats, for Short and Long Rotation plots, 
1978. 


SHORT LONG 
ROTATION| ROTATION 


Calluna vulgaris 
Rubus chamaemorus 
Pohlia nutans 
Campylopus flexuosus 
Dicranum scoparium 
Calypogeia 

Lophozia ventricosa 
Cladonia chlorophaea 
Cladonia squamosa 


Calluna shoots, but that this is short-lived. After 
the initial increase, the short rotation output is re- 
duced to levels similar to, or possibly lower than, 
that of the long rotation. Ecologically, frequent 
burning might be more harmful to the system as 
a whole. Initial figures indicate that most bryophytes 
and lichens were more frequent in the long rotation 
plots (Table 3). Rubus chamaemorus, on the other 
hand, was more frequent in the short rotation plots, 
following the trends observed by TAYLOR & MARKS 
(971). 


If, as appears to be the case, the productivity of 
Calluna in the burning treatments declines further 
to the level of the unburnt treatments, it might be 
asked if such a short-lived improvement is beneficial 
at all. Ecologically, the vegetation is in steady-state 
without burning (FORREST, 1971), and if productivity 
is little improved, a case could be made that burning 
is an unnecessary management option for the wetter 
heaths where the problem of heather degeneracy 
does not occur. Certainly, frequent burning shifts 
the system more or less permanently to Eriophorum 
dominance, in much the same way as heavy grazing 
does. This process is analogous to that in the Moli- 
nia-dominated communities discussed earlier. It could 
be said that both the heavy grazing and frequent 
burning treatments exert too great a pressure on the 
system, and that the permissible constraints on 
management have been exceeded. Burning, if carried 
out at all, should be on a longer rotation, and it is 
possible that modification of grazing pressures alone 
could provide the most satisfactory and productive 
management. 


The management effects considered here only be- 
come apparent over long periods of time, and the 
importance of long-term experiments is thus em- 
phasised. The “Guide to Good Muirburn Practice” 
commented on the need for more studies of this 
nature, and, indeed, similar experiments are now 
being set up on dry heaths to observe the effects of 
different management regimes there. 
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FIRE AS A MANAGEMENT TOOL 
FOR NATURE CONSERVATION 


In recent years there has been a considerable 
reduction in areas occupied by heathland in western 
European countries, including Britain; especially in 
the south of England (WEBB, this symposium). This 
has led to the need to establish heathland nature re- 
serves. While it has been suggested that the wet 
blanket bog vegetation is in steady-state without bur- 
ning, the dry heaths are not, and some form of mana- 
gement must be applied to maintain them as heath- 
land. The normal system of burning will certainly 
achieve this, but only at the cost of establishing even- 
aged stands strongly dominated by a single species, 
with consequent low floristic diversity and relatively 
low diversity of invertebrates, larger animals and 
birds. 


Instead, greater heterogeneity of stand structure is 
required. This might be achieved in two main ways : 

1. Allowing much longer fire-free periods would 
permit the Calluna stand to become uneven-aged. 
Gaps would then develop through the death of the 
centres of old bushes, and this would allow a variety 
of other species to play a vigorous role in the com- 
munity. Discontinuing burning might achieve this, but 
the possibility of invasion by trees and shrubs is then 
introduced. Very low frequency burning might help 
to control these (e.g. burning at 30 year intervals or 
longer, in small patches), but it is uncertain whether 
this would, in fact, prevent invasion by e.g. Betula 
spp. Hand cutting of invading tree saplings might 
then be needed. 

2. Alternatively, at the other extreme, very fre- 
quent burning or perhaps cutting (e.g. once every 7 
or 8 years) of very small patches might create the 
necessary heterogeneity to enable a variety of species 
to coexist in the same area as Calluna, thus preser- 
ving a species-rich community. 


A possible compromise between these two systems 


might be to have a mosaic of frequent small scale 
fires or cutting, with some areas left to become older. 
These systems have not yet been fully tested, and an 
experiment is in progress near Aberdeen to test 
their efficacy. 


CONCLUSION 


Fire is in common use as a low-input management 
practice for grouse moors and sheep grazing. Its 
use, however, must be controlled by a consideration 
of its ecological effects, and account must be taken 
of resulting alterations in habitat and species com- 
position. It is argued here that fire may be of little 
value on the wet blanket bog areas, but on the drier 
heaths it is likely to continue as a major form of 
management both for herbivore production and pos- 
sibly for conservation. 
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THE EFFECT OF SPRAYING AND RESPRAYING BRACKEN 
(@TERIDIUM AQUILINUM L. KUHN.) 
IN HEATHLAND, WITH ASULOX 


by J.L. BOSTOCK 


Dept. of Biological Sciences, Keele University, Stafordshire 


SUMMARY 

The effectiveness of aerial and back-pack spraying of 
bracken (Pteridium aquilinum L. Kuhn.) in heathland, 
with Asulox (4.4 kg./ha. active ingredient) is reported. 
The results appear to vary with the type of bracken 
stand sprayed. Regrowth is rapid and frond density was 
restored in the third year after spraying, in several cases. 
After-management is necesary, but respraying once does 
not eliminate residual fronds, merely preventing re- 
growth in the season after application. 


INTRODUCTION 


The phenomenon of bracken invasion of”heather 
heathland has long been recognised (WATT, 1940). 
It invades during the less competitive phases of the 
heather life-cycle, the pioneer and degenerate phases 
(WATT, 1955). Management of most lowland heaths 
has stopped since the First World War, treeless areas 
being maintained often by accidental fires or the 
activities of the Army. This lack of management, 
combined with the increased incidence of accidental 
burning as a result of growing visitor pressure on 
heathland, has resulted in many heather areas being 
colonised by bracken (RosE, 1974). For conserva- 
tion reasons and also because maintenence of vege- 


tation, and thereby landscape, diversity is desireable 
from a visitor point of view, control of bracken inva- 
sion is necessary. 


Asulox, a foliar systemic herbicide, which is trans- 
located to bracken rhizome bud apices where it pre- 
vents m-RNA synthesis, has been used in the control 
of field bracken in pasture land, with varying degrees 
of success (WiLLrAMs & FoLEy, 1975; WILLIAMS, 
1977; VEERASEKARAN et al., 1976). 


The optimal concentration for use (4.4 kg/ha) 
and timing of application (from late July until the 
end of August) is well documented (ANON, 1974; 
VEERASEKARAN et al, 1978). The reports of the 
quantity of bracken regrowth after the first appli- 
cation vary, from 1 % p.a. (DAVIES et al., 1979) 
to 9% pa. (HoLyroyD & THORNTON, 1978), and 
44 % after four years (VEERASEKARAN et al., 1978). 
After management by spot spraying with Asulox has 
been recommended by the manufacturers (ANON, 
1974). 


This paper reports the effectiveness of spraying 
with Asulox by air and back-pack onto two types of 
bracken stands in heathland, the rate of regrowth of 
the bracken, the effectiveness of respraying with Asu- 
lox, and the response of other heathland species 
present. 
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MATERIALS AND METHODS 


The area studied is on Cannock Chase, Stafford- 
shire (200-235 m.O.D.), where 2-300 ha of heather 
heathland show varying degrees of invasion by brac- 
ken and birch. The area is a Country Park, an 
S.S.S.I., and the main stronghold of Vaccinium inter- 
medium Ruthe, and therefore bracken control is ne- 
cessary both for conservation and recreation reasons. 
The heaths lie on very acid (ph 3.5-4.0), nutrient 
poor, well-drained podsols on Bunter Pebble Beds. 
The mean annual precipitation (1968-1978) was 
795.8 mm. 


THE SPRAYED SITES. 


All applications were at a rate of 4.4 kg/ha. Asu- 
lam, and no rain fell on the day of spraying. Dilu- 
tions followed manufacturers’ recommendations (ae- 
rial 1:4, backpack 1:100). Large areas were treated 
in order to assess the consequences to the landscape, 
and to prevent regrowth because of reinfestation from 
plot margins. Dates of spraying are shown in Table 1. 


Two areas sprayed from the air in 1975 were 
selected for monitoring and respraying. Tall modera- 
tely dense bracken formed almost complete cover 
on slopes, with heaps of litter, and restricted cover 
of other species. The second area also included areas 
on the level, without litter, and with greater cover 
of Calluna vulgaris, Vaccinium vitis-idaea, V. myr- 
tillus, and Deschampsia flexuosa. The first .applica- 
tion was made in July 1975. In July 1976, a strip 
of the first site was resprayed from the air (0.55 ha), 
and areas on the sloping and level areas of the se- 
cond site (0.76 ha) resprayed by back-pack. In 1977 
parts of each area were again resprayed by back- 
pack, in the form of strips overlapping onto pre- 
viously sprayed areas, (area 1-0.32 ha, area 2-0.5 
ha). 

In 1976 four recently burnt areas, where regene- 
rating Calluna vulgaris, Vaccinium species and D. 
flexuosa were being shaded by dense short bracken 
growth, were sprayed by back-pack, (1.6, 0.5, 1.3 
& 1.5 ha). In 1977 strips of the sprayed and unspra- 
yed areas were sprayed (0.2, 0.35, 0.14 & 0.4 ha). 

Ten random 4 m? quadrats were assessed per 
treatment per year, frond numbers, heights and 
breadths, and in 1978, percentage cover of bracken 
and other species, being recorded in mid September, 
before the first frosts but after most frond emergence. 


TABLE 1 


The percentage reduction of bracken frond density in 
1he season following spraying once with Asulox. 


; Year of Method of MÉHATEN Relative ht. Ponte 
ste application application of bracken ner 
frond density 
1 26/7175 Aerial ++ = tall 74.1 
2-slope 26/7/75 Aerial # medium 64.0 
2-flat i 26/7/75 Aerial + + medium 83.6 
3 23/1176 Back-pack = ++ short 15.4 
27/7/77 Back-pack ï ++ short 65.8 
4 23/71/16 Back-pack £ te short 15.5 
27/1/0 Back-pack 3 en short 843 
5 23/1176 Back-pack = + short 845 
27/7177 Back-pack = u short 84.5 
6 23/17/16 Back-pack a + short 98.2 
27/7/77 Back-pack = + short 94.7 
[ee 
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TABLE 2 


The reduction of bracken height in the season following 
spraying with Asulox. 


Site Year of Av.ht. (cm) of Av. ht. (cm) of Percentage reduction | Date of 
application unsprayed fronds sprayed fronds of frond ht. burn 
1 1975 174.0 56.6 67.0 — 
2-slope 1975 106.1 57.3 52.2 = 
2-flat i 1975 115.0 55.4 50.0 RE 
3 1976 37.0 39.0 0.0 1976 
4 1976 416 35.2 8.0 1976 
5 1976 50.7 39.0 31.3 1972 
6 1976 622 35.4 37.5 1970 
In 1976 in three unsprayed areas of the recently TABLE 3 


burnt sites, frond density and heights were recorded 
in ten adjacent 4 m? quadrats inside and outside 
the burn boundary. 


RESULTS 


INITIAL EFFECTIVENESS OF ASULOX. 


The percentage control achieved by spraying once 
with Asulox varied considerably. The average percen- 
tage reduction obtained by aerial spraying (75.0 %) 
appears to be lower than that obtained by back-pack 
spraying (83.4 % in 1976, and 82.3 % in 1977) 
(Table 1). The percentage control at sites with heat- 
her present was 82.5 %, and was 69.1 % at sites 
with taller bracken and litter but no heather present. 
There was considerable variation in effectiveness at 
the same site from year to year, which cannot there- 
fore be attributed to site factors such as slope and 
aspect. Weather conditions, spraying equipment and 
technique, and the date of application were constant 
for all sites sprayed by back-pack in 1976 and 1977, 
and so cannot explain the variation obtained. 


The height of bracken was reduced after burning 
by an average of 33.2 % on three areas typical of the 
short bracken/heather-rich sites, while there was an 
increase in frond density (Table 3), enabling the 
bracken to exploit the newly opened habitat. At the 


The effect of burning on bracken density and frond 
height. & months after heather-burnine. 


= 
Site | 3 | ai ai | 
Av. percentage increase of 
bracken frond density 151.0 | 268.0 | 3200 
Av. percentage reduction of 
bracken frond height 37.5 | 380 | 240 


(Anovar-2-way) Burnt values differ from unburnt values 
(P < 0.001) 


sites sprayed, bracken showed an increase in height 
with the length of time since burning (Table 2). 
(In sprayed treatments), bracken heights in each year 
became uniform between sites, despite varying heïghts 
in the unsprayed areas. 

The tall bracken litter-rich sites which had not 
been recently burnt showed in general a low per- 
centage reduction of frond density. In the shorter- 
bracken/heather-rich sites, the taller the bracken, and 
greater the age since burning, the better was the ave- 
rage percentage reduction in frond density (Table 1). 

There was no significant relationship between the 
density of fronds sprayed and the percentage reduc- 
tion of density obtained. 


* REGROWTH OF BRACKEN. 


The rate of regrowth of bracken was rapid and was 
not related to the initial percentage reduction obtai- 
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ned. The rate varies between 1.4 and 3.4 times in- 
crease per year, the average being 2.6 (Table 4). At 
a short-bracken/heather-rich site with the average 
initial remaining frond density after spraying of 
17.5 %, regrowth would result in similar values for 
frond density in sprayed and unsprayed areas in the 
third year after application. Values of frond density 
after regrowth can exceed those in unsprayed areas. 


* THE EFFECTIVENESS OF RESPRAYING WITH ASULOX 
IN ELIMINATION OF RESIDUAL FRONDS. 


Respraying in years after the initial application 
was not able to eliminate the residual frond numbers. 
The average reduction in cover values in twice spra- 
yed areas compared to once sprayed areas, in 1978, 
was 19.5 % in heather-rich areas and 38 % in tall 
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TABLE 4 


The rate of regrowth of bracken frond density in years 
after spraying with Asulox. 


Bracken frond density (as a %of ] 
jee unsprayed values) 
Site En 
APP | 1 year after |2 years after/3 years after 
application | application [application 
1 1975 25.9 579 |1466 
2-slope 1975 36.0 69.3 |984 
2-flti 1975 164 538 |784 
3 1976 24.6 622 
4 1976 24.5 701 
5 1976 15.5 55.5 
6 1976 18 19.9 


(Kruskall-Wallis 2-way & STP.) At sites 1 and 2, Frond density 
in year 3> year 2 > year 1 (P <0.01) 

(Anovar 2-way &SNK.) At sites 3, 4, 5 and 6, frond density 
in year 2 > 1 (P < 0.05) 


TABLE 5 


The effect of respraying with Asulox on bracken frond 
density and cover at sites 1 & 2. 


Year of ; » 
oieton Site 1 2-flat i 2-slope 
i) Av. percentage cover of bracken in 1978 1975 + 1976 + 1977 48.2 36.6 17.5 
1975 + 1976 434 41.0 484 
1975 84.8 81.1 813 
Unsprayed 97.6 82.5 87.2 
ii) Av. bracken frond density in 1978 as a 
%of unsprayed values 1975 + 1976 + 1977 57.6 49.2 19.6 
1975 + 1976 59.1 542 488 
1975 146.6 99.4 98.1 
ii) Avbracken frond no./ 4 m? in the year afterthe 
final application 1975 + 1976 + 1977 213 50.9 20.1 
1975 + 1976 0.4 24.8 6.8 
1975 9.0 423 31.7 
à Kruskall-Wallis 1-way + STP.) Bracken cover percentage — unsprayed & 1975 > 1975 + 1976 & 1975 + 1976 + 1977. (P <0.01)- 
allsites. 
ii) (Anovar 2:way) Bracken frond no.'s/4m? in 1978 — control = 1975 > 1975 + 1976 = 1975 + 1976 + 1977 (P < 0.05). 
äii) (KruskallWallis 2way + STP.) Av. no. bracken fronds/4 m? in the year after the final application, 1975 + 1976 + 1977 > 1975 + 
1976 = 1975. (P < 0.01) 
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TABLE 6 


The effect of respraying with Asulox on bracken frond 
density and cover at sites 3, 4, 5 & 6. 


É JeroË Site 3 4 s 6 
application 
i) Av. percentage cover of bracken in 1978 1976 + 1977 54.0 51.0 193 14.9 
1976 77.6 80.1 39.9 41.0 
Unsprayed 86.6 91.7 79.1 90.5 
— 
ii) Av. bracken frond density in 1978 as a 
% of unsprayed values 1976 + 1977 39.7 37.0 22.6 7.5 
1976 59.8 48.9 442 19.9 
ji) Av bracken frond no./ 4 m2 in the year after the 
final application 1976 + 1977 77.8 68.2 284 20.6 
1976 51.2 45.2 18.4 4.8 
1977 85.5 463 143 144 
i) (Kruskall-Wallis 2-way + STP) Bracken cover percentage — control > 1976 > 1976 + 1977 (P< 0.01) 
ii) (Anovar 2-way) Bracken frond no/4m? in 1978 — 1976 > 1976 + 1977 (P < 0.001). 
ïüi) (Anovar 2-way) Bracken frond no./4m2 in the year after the final application-all values are not significantly different. 


bracken areas (Tables 6 & 7-i & ii) When measured 
in the season after the second application, the effect 
of respraying on frond density was the same as spray- 
ing once, measured in the previous season (Tables 
6 & 7-i & ii). Therefore respraying once appears only 
to prevent a year of bracken regrowth. 


À third application in the next year did not 
appear to prevent regrowth, and had little more ef- 
fect than spraying twice (Table 6 üïi, twice sprayed 
> three times). 


* THE RESPONSE OF OTHER VEGETATION PRESENT TO 
THE REMOVAL OF THE BRACKEN CANOPY. 


After burning, frond density increased (Table 3). 
At site 5, the sprayed bracken was invading out into 
the heather covered area of the burn. Four years 
after the area was burnt, below the bracken canopy, 
heather cover was 63 % lower and heather height 
40.3 % lower than in the adjacent unshaded area 
(P 0.001). At the short bracken/heather-rich sites 
3, 4, & 5, selected for initial vegetation uniformity, 
even only two seasons after removal of the bracken 


TABLE 7 
The relationship between the percentage of bracken 
cover and angiosperm cover at short-bracken/heather- 
rich sites. 


Site 


3  %angiosperm cove 
HR " 


1.3 — 0.4643 x % bracken cover (P< 0.001) 
6.1—0.3433x" " @<001) 
= 15,9, 04355 x AU TPS 0.001 


RENTE n 


Regression lines are significantly different between sites (P < 0.05) 


canopy there was a significant relationship between 
the cover values of bracken in the various treatments 
and the total cover of angiosperms present (Table 7). 


DISCUSSION 


The high level of variation in effectiveness of 
spraying with Asulox on a field scale at Cannock 
Chase results in a lower average percentage reduction 
of frond density than reported elsewhere. Previous 
reports have not dealt with bracken stands on burnt 
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heathland. The higher percentage reduction of frond 
density reported by HoLyroyD & THORNTON (1978), 
and Davies ef al. (1979) may result from competi- 
tion because of the grass sward present, or the diffe- 
rent types of bracken stand, or differences in climatic 
conditions. VEERASEKARAN et al. (1979) reported a 
98 % reduction in frond density after using the same 
concentration and time of application as used at 
Cannock, when a tall pure bracken stand on a deep 
loam was sprayed in the West of Scotland. Lack of 
competition after heathland burning cannot therefore 
be the only explanation of the variation and low 
values found. Site 5 was on a slope, and therefore 
the poorer results obtained in spraying bracken on 
a slope cannot be attributed solely to problems invol- 
ved in aerial spraying. The lack of a relationship bet- 
ween the density of stand sprayed and the effecti- 
veness of the spray indicates that the variation is 
not caused by too little chemical being used for the 
density of the stand. VEERASEKARAN er al. (1979) 
also demonstrated that even when half the concentra- 
tion of Asulam used at Cannock was sprayed (2.2 
Kkg/ha), then a 93 % reduction of frond density was 
still obtained. 


The apparent difference in effectiveness of the 
spray with the age of the bracken since burning indi- 
cates that stand characteristics may explain part of 
the difference in performance of Asulox on this 
heathland. 


Few reports of the rate of regrowth are available. 
Very little regrowth was reported in pastureland in 
the West of Scotland after two years (WILLIAMS & 
FoLey, 1975), after four years (WiLLiaMs, 1977), 
and after six years (DAVIES G.E., personal commu- 
nication). VEERASEKARAN et al. (1979) reported that 
the initial 98 % control was reduced to 66 % after 
four years after use of 4.4 kg/ha. Asulam, and 2.2 
kg/ha. resulted in 31 % control after this time. The 
rate of regrowth was rapid, as reported here, but the 
initial control was better. Therefore regrowth appears 
to be restricted by the presence of competing vege- 
tation. 


It is doubtful whether the apparent advantage gi- 
ven to the other heathland vegetation by the removal 


of the bracken canopy for only three years will 
enable the plants to outcompete the bracken at a 
more vigorous phase of their life-cycle as in WATT 
(1955), especially if frond density increases above 
that of the initial stand. A longer-term control of 
bracken would be necessary for this, as it would 
be to produce lasting vegetation diversity in recrea- 
tion areas. After-management in the heathland con- 
text is therefore necessary. 


The reduction of bracken heights after spraying, to 
a uniform height in each year suggests that an en- 
vironmental factor such as frosting or summer 
drought is affecting the growth of the residual isola- 
ted fronds. This may indicate that after-management 
would be occurring of an already taxed population. 
The drastic techniques of ploughing, reseeding, ferti- 
lising and mob-stocking of animals which are prac- 
tised as after-management in pastureland are inna- 
propriate in heathland. The lack of ability of res- 
praying to control residual fronds indicates that a 
similar percentage of buds can develop irrespective 
of the number of sprayings. This result is unexpected. 
The fronds arising in the year after spraying may 
have been shielded from the spray, or may arise 
from rhizomes which carried no fronds in the year 
of application. In these cases respraying should con- 
tain regrowth, but does not. This may indicate the 
involvement of some of the massive reserves of dor- 
mant buds on the rhizomes. The negligible effect of 
the third spraying is not understood as the spray 
proved highly effective where it overlapped onto 
unsprayed bracken. 


Therefore, because of the variable, poor levels of 
initial control obtained on these heathland sites and 
the rapid rate of regrowth, after-management is ne- 
cessary. Respraying with Asulox did not eradicate 
residual fronds. Further investigations into alternative 
after-management techniques are being conducted. 
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THE BURNING OF HEATHER MOORLAND FOR RED GROUSE 


by G.R. MILLER 


Institute of Terrestrial Ecology, Banchory, Kincardineshire, Scotland. 


SUMMARY 


This paper briefly reviews research into the habitat 
requirements of red grouse (Lagopus lagopus scoticus) 
and the management of the birds main food plant, 
heather (Calluna vulgaris), by controlled rotational 
burning. The purpose is to summarise information rele- 
vant to the efficient use of moorland for grouse-shoot- 
ing. 

Grouse are territorial and almost totally dependent 
on heather for cover and food. To cater for the birds 
needs and thus maintain a large breeding stock, heather- 
burning should be carefully planned and all jires strictly 
controlled. Two points are important. First, it is necessa- 
ry to cultivate heather by burning it at the correct in- 
tervals. This ensures that regeneration is rapid, so mini- 
mising the risk of invasion by unwanted plant species. 
Second, long narrow strips must be burned every year 
on all parts of the heather moorland with the aim of 
producing a mosaic of heather stands of diverse age, 
height and density. Grouse can then find sufficient tall 
old heather for cover and short young heather for food 
within small territories, so producing a dense breedine 
population. Heather moorland burned in this fashion 
will yield a bigger average annual crop of grouse than 
is obtainable from moorland that is unburned or else 
burned with large wide fires. 


INTRODUCTION 


Red grouse (Lagopus lagopus scoticus Lath.) are 
endemic British gamebirds. They are territorial, 
weigh 550-750 g and stand 250-300 mm tall. The 
current years shoots of heather (Calluna vulgaris 


(L.) Hull) comprise 50-100 % of their diet, depen- 
ding on season (JENKINS et al., 1963), and heather 
plants also provide essential cover and shelter. The 
birds are therefore more or less restricted to moor- 
land containing appreciable amounts of heather in 
the vegetation. 


Grouse-shooting is important economically. It 
commands a high price amongst sportsmen, currently 
(1979) as much as Æ 300 sterling per person daily 
on the most popular moors. Indeed, the income from 
shooting can sometimes exceed the returns from 
sheep-farming or forestry, and this is reflected in the 
capital value of the land (AIRLIE, 1971). Although 
thousands of square kilometres of British moorlands 
(fgrouse moors’) are managed for shooting, their 
production of grouse is negligible. A first class grouse 
moor might yield annually 1-1.5 birds per hectare 
(JENKINS et al., 1963, 1967), no more than about 
1 kg of live-weight, but most moors produce less than 
half of this amount (MizLER & WATSON, 1974 a). 


Red grouse are also of considerable scientific in- 
terest and have been studied intensively for the last 
20 years. As with many other species of wild herbi- 
vore, their numbers fluctuate widely from year to 
year on any one area but nevertheless show consis- 
tent differences between the long-term averages for 
different areas. Grouse are particularly suited for 
studies of population ecology because they are 
sedentary, territorial, almost monophagous, readily 
trapped and easily observed in the wild. Much atten- 
tion has also been focussed on the ecology of heat- 
her, the dominant species in more than one million 
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hectares of British moorland vegetation. In addition 
to being the primary food plant of red grouse, heat- 
her is an important item in the diets of domesticated 
sheep, red deer (Cervus elaphus L.) and mountain 
hares (Lepus timidus L.). 


The research on red grouse and heather has led 
to more knowledge about these species and to a bet- 
ter understanding of the role of food in limiting an 
animal population. Much of this information has 
proved useful in devising a system of moorland 
management that maximises stocks of breeding grou- 
se. This paper considers the scientific background to 
the practical recommendations outlined elsewhere 
(WaATsoN & MILLER, 1976; Muirburn Working Par- 
ty, 1977). 


AIMS OF BURNING 


For at least two centuries British moorlands have 
been burned by shepherds and gamekeepers to bene- 
fit free-ranging herbivores, principally sheep and red 
grouse. The periodic burning of heather is necessary 
because usually less than 10 % of the plants an- 
nual production of dry matter is eaten (MILLER & 
WATSON, 1974 b), so allowing woody material to 
accumulate year by year. The rate of increase in the 
aerial biomass of heather (CHAPMAN & CLARKE, 
1980) is controlled mainly by the degree of im- 
balance between the production and the consumption 
of dry matter. Fire removes the product of this im- 
balance and makes way for the young growth pre- 
ferred by herbivores. 


There is no doubt that grouse numbers can be al- 
tered by heather-burning. Field surveys (MILLER et 
al., 1966; Picozzr, 1968) have shown that the mean 
density of grouse on different moorlands is correlated 
positively with the amount of heather and negatively 
with its average age. In addition, experiments (Mir- 
LER et al, 1970; LANCE & PHiLLips, 1981) have 
confirmed that burning to rejuvenate heather can 
increase the numbers of breeding grouse on pre- 
viously unburned moorland. Burning may benefit 


grouse in two Ways. Firstly, in both summer and 
winter the concentration of nitrogen in the shoots 
of newly regenerated heather is higher than at any 
other time during the plants life (Fig. 1). This is 
equally true of several other important nutrients, 
including phosphorus (MILLER, 1979). However, 
this apparent improvement is short-lived, the nutrient 
content of shoots from four-year-old plants being no 
greater than in much older heather (Fig. 1). The 
second benefit is that all heather shoots are readily 
accessible to grouse during the first few years after 
a fire. Grouse then have a wide choice of material 
from which to select their dict. However, plants 
become increasingly tall and dense as they age until, 
when they exceed about 250 mm in height, only a 
few shoots are within easy reach of grouse. 


The development of tall, impenetrable stands of 
heather, with shoots both inaccessible and deficient 
in nutrients, could be delayed if about 50 % of 
the current years growth were removed annually by 
grazing (GRANT & HUNTER, 1966, 1968). Domestic 
sheep can control the growth of heather on small 
plots. In practice, however, it is impossible to do this 
widely because of the heather’s relative indigestibility 
to sheep (MIizNE, 1974). Burning has therefore evol- 
ved as the cheapest and most effective way of in- 
creasing the chemical quality and accessibility of 
heather. 


Heather-burning might appear to be a relatively 
simple exercise. In reality, it takes much planning, 
labour and skill to burn with proper regard to the 
needs of grouse. These needs are twofold and relate 
to the status and condition of the heather: (a) it 
should be predominant in the moorland vegetation 
and (b) it should provide the grouse with adequate 
cover and food. 


MAINTAINING A PREDOMINANCE 
OF HEATHER 


In favourable conditions, as in much of eastern 
Scotland, heather plants grow densely, so eliminating 
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Fi. 1. — Mean concentration of nitrogen in shoot tips ofheather in June (O) and in December (A) in relation to time 


since burning. Vertical bar shows least significant difference (P<0.05) between any two means (from MILLER, 1979). 


competitors and forming almost pure stands. In a can regenerate vegetatively after a fire by sprouting 
good year, a pure stand can yield up to 800 000 from buds at the bases of charred stems. The species 
heather seeds per m? (MILLER, 1979), ample for is thus well suited for management by periodic bur- 


colonising bare ground. In addition, heather plants ning. 
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The dominance of heather can be sustained by 
burning only when it has achieved maximum covera- 
ge of the ground and has suppressed its competitors. 
After burning, rapid regeneration of the heather is 
needed to discourage any invasion of the bared 
ground by competing species. Shoots that sprout 
from the base of burnt heather stems grow quickly 
because the root system, containing stored carbohy- 
drates, remains undamaged. On the other hand, the 
establishment of new heather plants from seeds is 
erratic (GIMINGHAM, 1972) and the growth of seed- 
lings is slow during their first year or two of life. 
Two examples of the small contribution of seedlings 
to the initial stage of regeneration are given in Table 
1. In both cases, the crop of seedlings after one 
growing season amounted to less than 1 g per m°. 
By contrast vegetative regeneration gave 7 or 28 g 
per m?, depending on the density of heather stems 
prior to the fire. The heather stand with the superior 
vegetative regeneration recovered much the faster, 
attaining 75 % ground coverage during the fourth 
year after burning. Vegetative regeneration is thus 
preferable to seedling regeneration. 

The amount of sprouting from the bases of burnt 
heather stems can vary widely, depending on climate, 
soil, grazing, season of burning (MILLER & MILES, 
1970) and intensity of the fire (WHITTAKER, 1961). 
However, the age of a heather stand at the time of 
burning is probably the main determinant of its 
successful vegetative regeneration for two reasons. 
First, the density of stems in stands of ageing heather 
declines progressively as some individuals enlarge 
and others die (MILLER & Mires, 1970). Poten- 
tial sites for vegetative regeneration are therefore 
reduced in number; indeed, clipping experiments 
(Fig. 2) have confirmed that the amount of regene- 
ration per unit area is closely correlated with stem 
density (7 — 0.97, P < 0.01). Moreover, the capa- 
city of older stems to sprout after burning also de- 
clines. Thus Mizcer & Mies (1970) found only 
17 sprouts per 100 stems after cutting 37-year-old 
heather, compared with about 40 sprouts per 100 
stems of plants aged 14 and 18 years. This loss of 
regenerative capacity has been attributed to annual 


increments of wood gradually engulfing the buds from 
which sprouting occurs (MOHAMED & GIMINGHAM, 
1970). 


The decline in the density and regenerative capa- 
city of heather stems is a function of their physiolo- 
gical age, not necessarily their chronological age. The 
physiological ageing of heather, represented by 
Warr's (1955) sequence of phases of development, 
‘pioneer’, ‘building, ‘mature’ and ‘degenerate’, is 
related to the plants rate of growth, i.e. its annual 
production of dry matter less whatever is consumed 
by herbivores. Heather plants that grow slowly due 
to heavy grazing, poor soil or cold climate remain 
short, dense and vigorous (i.e. in the building phase) 
for much longer than do fast-growing plants. 


By the middle of the building phase, heather plants 
are usually 200-300 mm tall and have attained maxi- 
mum coverage of the ground. Vegetative regeneration 
after fire is often prolific then, mainly because there 
may be 800-1,400 living stems per m? in a heather- 
dominant stand (Table 1, Fig. 2). These characte- 
ristics make the building phase of development the 
most suitable period for burning heather. Chrono- 
logically, this stage of the heather plants life may 
be reached at between 6 years and 20 years (or even 
longer) after burning, depending on its rate of net 
growth. The average time taken for the heather on 


TABLE 1 
Regeneration of heather after the burning in April of 
stands with high and low densities of heather stems: 
(a) mean weight (+ 95 % confidence limits) of seed- 
lings and vegetative sprouts of heather after one grow- 
ing season, and (b) time taken for regenerating heather 
to cover 15 % of the ground. 


Density of heather stems 
before burning (no. m2) 


(2) Mean weight (gm°_?) after| 
one growing season of 
Ci) scedlings 
(ii) sprouts 


0.4 (+ 0.3) 


0.7 (+ 0.6) 


27.7(4 9.5) | 6.7 (+ 6.5) 


(b) No. of years taken to 
attain 75 % cover 
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a particular moorland to develop to the building example, the heather takes 10 years to reach the 
phase determines the burning rotation, i.e. the period building phase, one-tenth of the moorland should be 
that should elapse between successive fires at one burned annually. If burning is postponed until the 
place. It also determines what proportion of the mature or degenerate phase, regeneration may have 


heather moor needs to be burned each year : if, for to come mainly from seedlings. 
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The slow recovery that is a consequence of 
seedling regeneration can allow the replacement of 
heather by other species, especially grasses, sedges 
and rushes which generally have superior relative 
growth rates (GRIME & HUNT, 1975). Particular 
care is needed when burning associations of heather 
and Molinia caerulea (L.) Moench. Established tus- 
socks of this grass are seldom killed, even by hot 
fires (GRANT et al, 1963), and new leaves grow 
much faster than either sprouts or seedlings of 
heather. The same is true of another densely tus- 
socky species, Trichophorum cespitosum (L.) Hartm., 
as well as of the rhizomatous Pteridium aquilinum 
(L.) Kuhn. None of these potential replacements is 
eaten by grouse. 


Sometimes, accidental or badly managed fires 
result in the total failure of all vascular species 
to regenerate, either vegetatively or from seeds 
(MaLrBy, 1980). In such circumstances, there is a 
risk of rapid and irreversible soil erosion. 


In summary, heather should be burned by the 
time it has reached the late building phase of de- 
velopment. Plants will then have attained maximum 
coverage of the ground without having lost their 
powers of vegetative regeneration. 


PROVIDING GROUSE 
WITH COVER AND FOOD 


Individual grouse territories, established by the 
cock birds in autumn, can vary in size from 0.2 ha 
to 13.2 ha but most fall within the range 2-5 ha 
(WaATsoN & Mier, 1971). Usually all parts of a 
heather moorland are occupied and, if most territories 
are small, the stock of birds that breed in spring will 
be correspondingly large. Territorial defence is parti- 
cularly vigorous in late winter and spring, when 
each breeding pair must find all cover and food 
within their own ground. 


Red grouse are vulnerable to several species of 
predator besides man (JENKINS et al., 1964). Hence 


their dispersion and movements are influenced by 
the availability of cover. The birds generally prefer 
to feed along boundaries between stands of short 
and tall heather (SAvORY, 1974) and they seldom 
stray farther than 10-15 m from heather taller than 
200 mm, which is sufficient to provide a hiding 
place from raptors. Tall heather is also used for 
nesting (JENKINS et al., 1963). 


Fires that burn on a wide front and consume 
scores of hectares at a time are therefore unsuitable 
for grouse management. Indeed, the tracts of open 
ground left by uncontrolled fires are not colonized 
by grouse until the heather has grown tall enough to 
provide cover. Ideally, there should be a diversity 
of age and structure amongst the stands of heather 
that constitute the birds’ habitat. A close interspersion 
of patches of short and tall heather provides nume- 
rous safe feeding places per unit area and allows 
small territories to satisfy the needs of breeding 
grouse. Both field observations (MILLER & WATSON, 
1978b) and experiments (MILLER et al, 1970; 
Lance & PHiLcips, 1981) have shown that grouse 
take relatively small territories where there is such 
a mosaic of tall and short heather. A suitable pat- 
tern can be produced by burning many long narrow 
strips criss-crossed throughout the moorland. Ideally, 
each strip should be no wider than 25 m, up to 1 km 
or more in length and the heather remaining at 
either side should be at least 200 mm tall. Three or 
more men might be needed to control such a fire. 


Grouse eat only a negligible proportion of the 
annual crop of heather shoots on their territories 
(MizLer & WALSON, 1978 a) and so, given suitable 
cover, they are able to graze selectively throughout. 
The birds prefer shoots containing high concentra- 
tions of nitrogen (MILLER, 1968; Moss, 1972). Also, 
LanCE (1978) found that the size of grouse territo- 
ries varies inversely with the amount of nitrogen per 
unit area, and several other studies (reviewed by 
WATSON & Moss, 1972) have shown that grouse 
numbers are related to the nitrogen content of 
heather. The birds might therefore be expected to 
graze preferentially on heather aged 1-3 years 
(Fig. 1) and to take small territories wherever stands 
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Fic. 3. — Density of breeding red grouse in relation to amount 


of such heather occupy an appreciable proportion 
of ground. In fact grouse consistently avoid eating 
shoots of one-year-old heather, both in captivity 
(Moss et al., 1972) and in the wild (SAvory, 1978). 
There is no obvious reason for this apparent distaste 
for the most nitrogen-rich heather but it effectively 


of heather aged 2-3 years (from Muzcer et al, 1970). 


reduces to two years the period during which grouse 
might gain any nutritional advantage as a result of 
heather-burning. 

Evidence for the possible importance of two- and 
three-year-old stands of heather in reducing territory 
size comes from an analysis of experimental data 
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from Scotland (MILLER et al, 1970) and Ireland 
(LANCE & PuiLcips, 1981). Both experiments in- 
volved the burning of small patches and strips of 
heather for several successive years on previously 
unmanaged moorland. In the Scottish experiment, 
lasting eight years, the density of breeding grouse 
was closely correlated (r — 0.89, P < 0.01) with the 
number of patches of heather aged 2-3 years (Fig. 3). 
The Irish data span only five years but there was a 
similarly high correlation (r — 0.86, P < 0.10) be- 
tween grouse density and the proportion of ground 
occupied by heather of this age. Both experiments 
show that it is necessary to burn at least every 
second year to ensure a continuing supply of heather 
that is both nutritious and palatable to grouse. 


CONCLUSION 


Burning to maintain a monoculture of heather 
and create a diversity of age and structure amongst 
the plants within this monoculture is a complex 
operation. There must be careful programming to 
ensure that large stands of heather do not become 
senescent and that the correct proportion of moor- 
land is burned every year. It is necessary to allocate 
enough labour for the strict fire control that is needed 
to produce the desired mosaic of heather stands. 
Assuming that there is a 15-year rotation, the an- 
nual labour requirement might be about 60 man- 
days per 1,000 ha. 

It is often difficult to achieve the ideal rotation 
and pattern because unsuitable weather may restrict 
burning to a mere 20-25 days within the legal 
burning season. Nevertheless, a carefully planned 
and vigorously executed burning programme can be 
profitable. It may not prevent year to year fluctua- 
tions in the density of breeding grouse because these 
are often caused by extremes of weather. Good 
burning, however, makes it possible for grouse popu- 
lations to fluctuate around a higher average density 
than they do on badly managed ground. 
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CONTRIBUTION A L'ÉTUDE DES LANDES ARMORICAINES : 
PEUPLEMENT MYRMECOLOGIQUE 


par Jeanne LE DUCHAT D’AUBIGNY 


Laboratoire de zoologie et d'écologie, Université de Rennes 


RÉSUMÉ 


La faune myrmécologique de Bretagne est très peu 
connue et cette note peut être considérée comme la pre- 
mière prospection systématique effectuée dans un éco- 
système de cette région. 

La liste des espèces trouvées dans les landes breton- 
nes présente de très grandes similitudes avec celle établie 
par BRIAN dans le Dorset. 

Contrairement à la végétation et à de nombreux au- 
tres invertébrés, les fourmis ne présentent pas une répar- 
tition zonée dans les landes armoricaines. Prédateurs 
actifs, ces insectes semblent également jouer un rôle non 
négligeable sur le plan pédologique (forage de nombreu- 
ses galeries temporaires) et exercent une action discrète, 
mais certaine, sur la phytocénose (stockage de graines, 
de matière organique, etc.). Leur rôle ne peut être négligé 
dans des études orientées vers l'analyse du fonctionne- 
ment de l'écosystème « Lande ». 


INTRODUCTION 


Les Fourmis, en modifiant les caractéristiques phy- 
siques et chimiques d’un sol (GASPAR, 1972; PETAL, 
1972), peuvent exercer une action indéniable non 
seulement sur celui-ci mais également sur les phyto- 
cénoses qu’il supporte. Elles sont de plus l’un des 
groupes d’Invertébrés prédateurs numériquement do- 
minants (PETAL, 1972). Il était donc intéressant 
d'étudier ces Insectes dans une étude globale de l’'éco- 
système lande, notamment dans un but comparatif 


SUMMARY 


The ant fauna of Brittany is little known and this 
paper may be considered as the first systematic survey 
of an ecosystem in that area. 

The list of ant species recorded in the heath and 
moorlands of Brittany shows great similarities with that 
recorded by BRIAN in Dorset. 

In contrast with vegetation and numerous other in- 
vertebrates ants do not show a definite zoning in their 
distribution in the heaths of Brittany. These insects, 
which are active predators, also seem to play a sizable 
role as regards the soil (excavation of temporary galle- 
ries) and have an unobtrusive but real action on the 
phytocenosis (storage of seeds, organic matter, etc.). 
Their role should not be overlooked in investigations 
aiming at an analysis of the functioning of heath and 
moor ecosystems. 


avec les travaux réalisés en Grande-Bretagne sur ce 
type de milieux. 

Si la faune myrmécologique du sud de la France 
est assez bien connue, il n’en est pas de même pour 
les régions plus septentrionales, et notamment la 
région de l’ouest, qui n’a fait l’objet que de très peu 
de prospections : une liste faunistique pour la Seine- 
Maritime (CoULON, 1924) et une étude en Touraine 
(LENomR, 1971); la Bretagne a été très peu étudiée 
dans ce domaine à tel point que BERNARD la citait 
en 1968 comme une province restant à explorer. 
Seuls, deux brefs inventaires faunistiques dressés par 
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BarrET (1967, 1968) la concernent. Par contre, des 
recherches approfondies sur les fourmis des landes 
britanniques, présentant certaines analogies avec les 
landes bretonnes, sont menées depuis une vingtaine 
d’années, principalement par BRIAN et ses collabo- 
rateurs. 


L'étude que nous avons effectuée doit être consi- 
dérée comme préliminaire. Elle comprend tout 
d’abord une approche qualitative du peuplement 
myrmécologique des landes de Fréhel (Côtes-du- 
Nord) et de quelques autres landes armoricaines du 
Finistère (Monts d’Arrée) et d’Ille-et-Vilaine (Paim- 
pont). Nous avons ensuite étudié à Fréhel l’abon- 
dance relative des espèces dans les faciès hygro-, 
méso- et xérophile de la lande, afin de voir si la 
composition des peuplements révèle l’existence d’une 
zonation aussi nette que celle mise en évidence pour 
les phytocénoses. Quelques données sur l’évolution 
numérique des colonies et sur l'impact des fourmis 
sur les biocénoses de la lande ont également été 
recueillies mais elles doivent être considérées comme 
la première approche d’un problème qui mériterait 
d’autres prolongements. 


Pour la détermination des espèces nous avons uti- 
lisé principalement la faune de BonproT (1918, 
1919) et celle plus récente de BERNARD (1968). Les 
problèmes taxinomiques concernant ce groupe restent 
délicats et nous tenons à remercier les spécialistes 
qui ont bien voulu vérifier nos déterminations : 
Me J. WEURLERSSE, MM. A. LENOIR et C. GASPAR. 


1. — MÉTHODE D'ÉCHANTILLONNAGE 


Pour effectuer l’étude qualitative des peuplements, 
nous avons employé la méthode des prélèvements 
directs qui consiste à prospecter tous les sites de 
nidification possibles : sous les cailloux, dans le sol, 
sur le sol, dans les fentes des rochers, dans la végé- 
tation. Cette méthode présente l'avantage de pouvoir 
capturer, en plus des ouvrières, des sexués et éven- 


tuellement du couvain, ce qui est souvent nécessaire 


pour la détermination des espèces. Elle a été em- 
ployée par le nombreux auteurs : TALBOT, 1934, in 
GasPAR, 1971; NELMES, 1938, in GaspAR; MAYA- 
sHiDA, 1960; DELYE, 1961-1964, in GAsPAR, 1971; 
PETAL, 1961, in GAsPAR, 1971; SOULIE, 1962; Gas- 
PAR, 1964-1966, in GasPAR, 1971; GREGG, 1964; 
FRANCOEUR, 1965-1966, in GASsPAR, 1971; BEIQUE 
et al, 1966; CAGNANT, 1966, in GaspAR, 1971; 
LEVIEUX, 1967 et 1969. En ce qui concerne les 
relevés quantitatifs, le mode de vie social des four- 
mis oblige à utiliser des techniques particulières, que 
lon doit choisir en fonction du biotope, du mode de 
nidification des espèces, du but recherché et des 
moyens disponibles. Nous avons testé plusieurs mé- 
thodes et choisi celle de BERNARD (1958) qui consiste 
à recenser des nids jusqu’à un nombre pré-établi et 
qui permet d'établir le pourcentage d’abondance de 
chaque espèce. Nous avons effectué ces relevés sur 
des quadrats de surface comme pour deux des quatre 
stations étudiées. 


2. — RÉSULTATS 


Nous avons recensé 18 espèces (tabl. 1) qui pro- 
viennent toutes d’un courant faunistique d’origine 
froide, boréo-alpine ou angarienne. Solenopsis fugax 
et Myrmica sabuleti ont été trouvées par A. CANARD 
à Baulon-la-Briantais (communication personnelle). 

Nous pouvons remarquer une assez grande simi- 
litude avec le peuplement des landes du Dorset étu- 
diées par BRIAN; deux espèces n’ont pas été trouvées : 
Losins flavus et Strongylognatus testaceus (qui est un 
parasite de Tetramorium, et qui a pu échapper à nos 
prospections). Par contre, nous remarquons la pré- 
sence de quatre espèces du genre Formica et des 
Leptothorax que BRIAN ne signale pas. 

Afin de mettre en évidence les espèces dominantes, 
nous avons étudié plus particulièrement quatre sta- 
tions à Fréhel (Planche 1). 

Deux d’entre elles sont situées en lande xérophile 
basse de bordure de mer, caractérisée par Ulex galü 
et Erica cinerea, Vune d'orientation Ouest - Sud- 
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TABLEAU I 


Liste faunistique 


Formicinae 
Lasius alienus (FORSTER, 1850) 
Lasius niger (LINNE, 1758) 
Formica sanguinea (LATREILLE, 1783) 
Formica fusca (LINNE, 1758) 
Formica cunicularia (LATREILLE, 1798) 
Formica rufibarbis (FABRICIUS, 1794) 
Formica rufa (LATREILLE, 1758) 
Formica nigricans/protensis (EMER Y, 1908) 
Formica transkaucasica (NASONOV, 1889) 


Myrmicinae 


Myrmica ruginodis (NYLONDER, 1846) 
Myrmica scabrinodis (NY LONDER, 1860) 
Myrmica sabuliti (MEINERT, 1860) 
Tetramorium caespitum (LATREILLE, 1758) 
Anergates atratulus (SCHENCK, 1852) 
Leptothorax unifasciatis (LATREILLE, 1738) 
Leptothorax sp. 

Solenopsis fugax (LATREILLE, 1798) 


Dolichoderinae 


Tapino ma erraticum (LATREILLE, 1798) 


Monts d’Arrée (29) 
Buttes de Tiot 
Paimpont (35) 
Boulan (35) 


Le Briantais 
M.V. Brian, 1964 


Warehem. Dorset 


Cap Fréhel (22) 
England 


HA + + + + + 
de 
+ 


OR 
es 
+ 
+ + 
rot 


Ouest (I) et l’autre Est- Sud-Est (I bis). La végéta- 
tion présente une structure particulière, en coussi- 
nets.: les touffes d’ajoncs et de bruyère sont séparées 
par des aires de sol nu, parsemées de cailloux. La 
grande majorité des nids (98 %) est située sous les 
cailloux. Le fait que les Fourmis terricoles établis- 
sent leurs nids préférentiellement sous les pierres a 
été remarqué par de nombreux auteurs : en plus de 
son rôle d’abri, la pierre est un accumulateur de 
chaleur et préserve le sol de l’évaporation. 


En Station I, cinq espèces sont présentes : 


Lasius alienus : 76 
Tetramorium caespitum  : 20 % 
Formica sanguinea Be” 0) 


Myrmica scabrinodis 1 
Tapinoma erraticum IN 
Il faut noter que la densité des nids est nettement 
plus grande dans la partie inférieure du quadrat qui 
présente un fort pourcentage de sol nu et de cailloux. 
Le pourcentage d’occupation des pierres est de 55 %. 
En Station I bis, autre faciès xérophile, six espèces 
sont présentes : 


Lasius alienus : 40% 
Tetramorium caespitum  : 52 % 
Formica sanguinea LC 
Formica rufibarbis 200 
Formica cunicularia : 2% 
Tapinoma erraticum 200 
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EI Lasius attenus 
EE Lasius niver 


Tetramorium 
caespitum 


EE Myrmiea 


scabrinodis 


Tapinoma 
érraticum 


M ic 


mA 


Station Station 


Station 


StationZ bis 


PLANCHE 1. — Pourcentages relatifs des espèces présentes sur les quatre stations étudiées. 


Ces résultats correspondent à ceux de BRIAN et al. 
(1966), qui remarquent que les femelles fécondées 
de Lasius alienus s’établissent plutôt dans les lieux 
orientés vers l'Ouest et Tetramorium caespitum vers 
Est. ms 

La Station IL est une lande mésophile, caractérisée 
par Ulex gallit et Erica ciliaris. Contrairement au type 
précédent, les touffes de végétation sont rarement 
individualisées. Quatre espèces sont présentes : 


Lasius alienus : 4% 
Tetramorium caespitum  : 17 % 
Tapinoma erraticum SIT) 
Formica sanguinea DE21 


Le pourcentage d’occupation est de 33 %. 


Le peuplement de cette station est pratiquement 


identique à celui de la station xérophile au point de 
vue des pourcentages relatifs des espèces. 


De plus, nous pouvons donner une estimation de 
la densité des nids, puisque nos recensements ont été 
faits sur des surfaces connues. En station xérophile, 
on trouve 11 nids pour 100 m? (densité des pier- 
res — 20/100 m?, % d'occupation = 55 %), alors 
qu’en station mésophile on trouve 1,5 nid pour 
100 m? (densité des pierres — 5/100 m?, % d’occu- 
pation — 33 %). Ceci peut s'expliquer par le fait 
qu’un nombre élevé de pierres favorise la multiplica- 
tion des nids (CAGNIANT, 1973). 


La Station III est une lande méso-hygrophile, 
caractérisée par Ulex gall, Erica ciliaris et Erica 
tetralix. C’est une mosaïque de bombements entière- 
ment recouverts de végétation, alternant avec des 
cuvettes complètement ou partiellement dénudées, 
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qui peuvent être gorgées d’eau l'hiver et devenir très 
sèches en été. 


Cinq espèces sont présentes : 


Lasius alienus 212240 
Lasius niger T0) 
Tetramorium caespitum  : 18% 
Myrmica scabrinodis : 13% 
Tapinoma erraticum : 40% 


Notons l'absence du genre Formica, la dominance 
de Tapinoma erraticum, qui habite fréquemment les 
terrains inondables selon BERNARD (1968), l’appari- 
tion de Lasius niger (BRIAN le signale en Grande- 
Bretagne dans les zones similaires à Erica tetralix) 
et l'augmentation de Myrmica scabrinodis. 


La composition qualitative du peuplement myrmé- 
cologique de la lande de Fréhel correspond à ce que 
nous pouvions déduire des données fragmentaires 
fournies par la biogéographie. 

Les fourmis trouvées sont soit des espèces ubi- 
quistes rencontrées indifféremment dans des biotopes 
secs ou humides, soit des espèces qui, dans les autres 
régions où elles ont été étudiées, fréquentent des 
lieux chauds et ensoleillés caractérisés par leur pau- 
vreté, tels que landes à bruyère ou terrains sablon- 
neux. 


Si l'on compare les résultats obtenus à ceux fournis 
par les travaux de BRIAN sur les landes du Sud de 
l'Angleterre, on observe une grande similitude au 
niveau des pourcentages relatifs de certaines espèces 
dans les divers types de landes. Tel est le cas par 
exemple de Lasius alienus et de Tetramorium caes- 
pitum. 

Ces deux espèces, abondantes au Cap Fréhel, sont 
caractéristiques également des landes du Dorset 
(BrIAN, 1964) et dans des proportions analogues : 
75 % de Lasius et 20 % de Tetramorium caespitum, 
si l’on excepte le fait que, dans ses pourcentages, 
Lasius niger représente le tiers environ du genre 
Lasius. 


Ces résultats sont également confirmés par les 
travaux de Gaspar (1971), en Famenne, sur les 
associations interspécifiques caractéristiques de cer- 


tains faciès. Par la méthode de l’analyse factorielle 
il a mis en évidence le groupe primaire caespitum- 
alienus dans la catégorie des espèces rupestres. 
Il semble donc que ces deux espèces ont les mêmes 
exigences microclimatiques. 


Bien représentées à Fréhel sur les trois types de 
landes, elles sont cependant dominantes en lande 
xérophile et mésophile. Cela correspond à leur répar- 
tition dans le Dorset où elles occupent des lieux secs 
et chauds caractérisés par la présence de sol nu et 
d’Erica cinerea, et l'importance d’Ulex nanus, qui 
héberge des populations d’Aphidiens et de nombreux 
Insectes susceptibles d’être exploités par les Fourmis. 


BrIAN (1964) a établi des coefficients entre 12 
variables qui caractérisent l'habitat, la végétation, les 
espèces animales et nos observations correspondent 
aux siennes : 


— Lasius alienus préfère les sols plutôt secs, 
chauds avec un recouvrement moindre de végétation 
(50 %) que Tetramorium caespitum; 

— Tetramorium caespitum préfère les zones sè- 
ches, chaudes, avec un recouvrement de la végétation 
de 62 %, et une dominance d’Erica cinerea. 


L'évolution annuelle des caractéristiques microcli- 
matiques et édaphiques de la lande méso-hygrophile 
(températures élevées et humidité du sol pouvant 
devenir très faibles durant l'été) fait que ce milieu 
peut convenir malgré tout à Lasius alienus et Tetra- 
morium caespitum. Il est cependant moins favorable 
que les faciès xérophile et mésophile. 


Par contre, quelques particularités apparaissent au 
niveau des autres espèces, ce qui confère une certaine 
originalité au peuplement myrmécologique de la 
lande du Cap Fréhel. 


Le genre Formica, comprenant sept espèces à 
Fréhel ne représente qu’une très faible part du peu- 
plement. Les nids sont peu nombreux sauf en ce qui 
concerne Formica sanguinea. La lande est pourtant 
l'un des biotopes habituels de ces espèces, exception 
faite de Formica rufa, espèce typiquement forestière. 


L'importance de Formica sanguinea n'apparaît pas 
dans les résultats des relevés quantitatifs. Mais d’au- 
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tres prospections nous ont révélé l'existence d’au 
moins une vingtaine de colonies, établies la plupart 
du temps sur des talus caillouteux ou des zones 
d’affleurements rocheux, ce qui correspond à l’habi- 
tat le plus courant de cette espèce. 


Les Myrmica sont peu représentées à Fréhel, tant 
en ce qui concerne le nombre des espèces (deux) 
que le nombre des nids. Par contre, dans les landes 
à Molinie du Parc d'Armorique, ces deux espèces 
semblent beaucoup plus abondantes. La plus grande 
densité a été observée sous un épais tapis de mousse 
dans une ardoisière désaffectée. Leur répartition en 
Bretagne paraît correspondre à leur répartition en 
Angleterre où elles occupent toujours des endroits 
humides. En effet, le caractère plus ou moins xéro- 
phile de l’ardoisière est annihilé par la hauteur des 
précipitations annuelles au Parc d’Armorique, double 
de celle enregistrée au Cap Fréhel (ce qui se mani- 
feste par l'abondance de la strate muscinale). 


Lasius niger est rare à Fréhel, même en lande 
méso-hygrophile, jugée a priori favorable à son éta- 
blissement. En effet, d’après BRIAN (1964) cette 
espèce est caractéristique des dépressions humides 
entre les crêtes, dans le Dorset, où elle représente 
plus de 20% du peuplement. Cette différence est 
peut-être due au fait que cette zone, à Fréhel, s’as- 
sèche en été. 

Par contre, près d’une tourbière (humide toute 
l'année), quatre nids de Lasius niger sont regroupés 
sur une surface restreinte. 

Cette espèce semble nettement plus fréquente sur 
les landes du Parc d’Armorique, caractérisées par la 
présence de Molinia coerulea (alors que Lasius alie- 
nus y est peu répandue), ce qui confirmerait la rela- 
tion établie par BRIAN (1964), entre la présence de 
Lasius niger et celle de Molinia coerulea. 


Tapinoma erraticum préférant habituellement les 
lieux secs et chauds, on peut s'étonner de ne la 
trouver bien représentée qu’en lande méso-hygro- 
phile. Si son abondance dans cette station peut se 
comprendre du fait des conditions estivales particu- 
lières, sa quasi-disparition en lande xérophile est 


difficilement explicable (GasPAr, 1973, communica- 
tion personnelle). Les différences granulométriques 
observées entre les stations pourraient peut-être ex- 
pliquer en partie la répartition de cette espèce, trou- 
vée fréquemment sur des sols sableux. 

Comme nous l’avons vu, les Fourmis sont liées à 
certaines caractéristiques d’un biotope. Cela implique 
donc le choix d’un habitat favorable, choix qui ne 
peut être fait, chez la plupart des Formicidés, que 
par la femelle fondatrice. 

Par la suite, le maintien et l’extension de la colo- 
nie dépendront de l'adaptation physiologique et com- 
portementale des individus et de la compétition intra- 
et interspécifique. 

Le choix de l'habitat est effectué par la femelle 
fécondée après le vol nuptial. Malheureusement, on 
connaît encore peu de choses sur ce comportement 
et sur les mécanismes de guidage. Il est probable 
cependant que les reines de Formicidés comme la 
plupart des Hyménoptères ont la possibilité de détec- 
ter finement leur environnement optimal (BRIAN, 
1964, et BRIAN et al., 1966). PONTIN (1960) a mon- 
tré que les reines de Lasius préfèrent le sol nu. La 
haute température détectée sous forme de radiations 
de chaleur semble être le facteur le plus probable 
influençant la sélection. 

Les reines de Lasius alienus, Lasius niger et Tetra- 
morium caespitum recherchent les mêmes conditions 
microclimatiques : environ 25 °C et une certaine hu- 
midité. La différence dans leurs habitats proviendrait 
essentiellement du décalage de leurs époques d’es- 
saimage. 

Le vol nuptial de Lasius niger s’effectuant en août, 
elles ne trouvent ces conditions favorables que dans 
les endroits humides et même ombragés. La séche- 
resse qui règne souvent à Fréhel durant l'été (pério- 
des d’aridité en juillet et août 1972 et 1973) rendrait 
cette lande impropre à l'implantation de Lasius niger. 

Les vols nuptiaux de Tetramorium caespitum et 
Lasius alienus ont lieu respectivement en juin et sep- 
tembre, c’est-à-dire dans des conditions climatiques 
à peu près semblables. A Fréhel, les femelles de ces 
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deux espèces pourront trouver, même en lande sèche, 
des conditions favorables. Les résultats obtenus mon- 
trent que Tetramorium s'établit indifféremment dans 
les différents types de lande, qui présentent des 
conditions analogues au moment de l’essaimage. 
La dominance de Tetramorium en lande xérophile 
d'orientation Est - Sud-Est semble confirmer lhypo- 
thèse de BRIAN er al. (1966) selon laquelle les femel- 
les fécondées de Lasius alienus s’établiraient plutôt 
dans les lieux orientés vers l'Ouest et Tetramorium 
caespitum vers l'Est. 


Par la suite, certaines adaptations physiologiques 
et comportementales permettront aux Fourmis de se 
maintenir dans un habitat, même si les conditions 
deviennent défavorables. Très importante est la résis- 
tance à la dessication liée à l’imperméabilité du tégu- 
ment, variable suivant les espèces. Teframorium 
caespitum, qui supporte bien une forte insolation, 
pourra garder un niveau élevé d’activité de récolte 
en surface, même en lande sèche. Par contre, Lasius 
alienus, moins bien adaptée physiologiquement, ne 
pourra échapper à la dessication qu’en employant 
des galeries souterraines pour accéder à la nourriture. 
Le sol tamponne, en effet, les variations thermiques. 
Lasius niger, également sensible à l’ensoleillement 
n’a pas d’activité hypogée importante, ce qui pour- 
rait empêcher sa réussite dans des biotopes chauds 
et secs. 


Lorsque la sécheresse est particulièrement accen- 
tuée (dans les régions méditerranéennes par exem- 
ple), les Fourmis peuvent s’enfoncer jusqu’à 40 ou 
50 cm dans le sol, ce qui leur assure une humidité 
suffisante. 


Dans un même biotope, les différences entre les 
pourcentages relatifs des différentes espèces peuvent 
s'expliquer en outre par des phénomènes de compé- 
tition liés à l’habileté à combattre. Celle-ci intègre 
à la fois l'agressivité individuelle et le degré d’orga- 
nisation de groupe (recrutement, attaque groupée) et 
décroît dans l’ordre suivant : Tetramorium caespitum, 
Lasius niger, Lasius alienus (BRIAN et al., 1966; 
WILSON, 1965) parle d'exclusion compétitive entre 
Lasius niger et Lasius alienus. 


La compétition la plus importante prend place 
lors de la colonisation initiale d’un milieu (après un 
feu par exemple). Les colonies, une fois établies, ne 
changent pratiquement pas au cours des années. 
Lasius alienus, de par son mode de prospection sou- 
terrain et sa capacité de se nourrir aux dépens de la 
faune du sol, résiste bien après un feu (BRIAN et al., 
1965). Une grande densité de nids est trouvée à 
Fréhel sur une portion de lande incendiée en 1969. 


Ce 


Nous avons pu constater précédemment les analo- 
gies et les différences que présente le peuplement 
myrmécologique de Fréhel avec celui des landes 
anglaises, décrit par BRIAN ef al. La comparaison est 
d’autant plus intéressante que les travaux de ces 
chercheurs ont principalement porté sur les landes 
du Sud (Dorset) implantées sur des sols minéraux 
et non sur des sols organiques comme dans le reste 
de l'Angleterre. 


Malgré les différences observées entre les stations 
étudiées, nous ne pouvons pas mettre en évidence, 
sur la lande de Fréhel, une zonation nette des espè- 
ces. La répartition de ces espèces permet de penser 
que le Cap Fréhel est, dans son ensemble, une zone 
relativement sèche (structure du sol, recouvrement 
faible de la végétation) et chaude (sol nu, affleure- 
ments rocheux, végétation rase), avec une humidité 
atmosphérique élevée. 

De plus, ces Fourmis, ne se trouvant pas en Bre- 
tagne à la limite nord de leur aire de dispersion, 
ont la possibilité d'occuper des habitats variés. 


Les incendies de landes peuvent modifier la com- 
position du peuplement myrmécologique en détrui- 
sant la végétation et les nids de Fourmis épigées et 
faiblement endogées, et en favorisant par conséquent 
des espèces telles que Lasius alienus où Tetramorium 
caespitum. 


Données sur l'impact des Fourmis. 


Les Fourmis modifient les caractéristiques physi- 
ques du sol. A Fréhel, des coupes dans le sol ont 
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permis de montrer que les galeries de Lasius dlienus 
s'étendent environ sur une distance de 1 mètre au- 
tour des chambres situées sous le caillou central, et 
jusqu’à 30 cm de profondeur. Il y a, de plus, un 
remaniement incessant du réseau de galeries. Elles 
peuvent donc jouer un rôle non négligeable dans 
l'aération du sol, pouvant compenser en partie 
l'absence presque totale d’Oligochètes dans ce milieu. 


Nous avons recueilli quelques données sur la con- 
sommation de nourriture. 


— Tetramorium caespitum consomme des graines, 
principalement d’Erica cinerea et d'Ulex galli. Elle 
exploite les éxsudats de Fougères (BRIAN ef al, 
1965). A Fréhel, elle exploite un Coccidae : Melio- 
coccus minutus et un Aphidien vivant sur Ulex gal- 
lii : Aphis ulices. 

— Pour Formica sanguinea, nous avons réalisé 
3 journées continues d'observation en 1973, début 
août. Les Fourmis entrant et sortant du nid ont été 
comptées et les proies ramenées au nid ont été pré- 
levées et pesées (voir tableau ci-dessous) : 


% de fourmis 
Ni | Poidsfrais | Poidssec | NOM | smenant 
de proies É 
une proie 
1 0.95 g 0.468 197 5,4% 
2 1,218 0.438 243 41% 
3 3,1 & 1,608 489 21% 


En 12 heures, les Fourmis ramènent au nid entre 
200 et 500 proies, ce qui correspond à 1 à 3 g de 
poids frais et 0,5 à 1,6 g de poids sec. Le pourcen- 
tage de Fourmis ramenant une proie varie de 3 % 
à 5,5 % (Planche 2, Planche 3). 


Les Fourmis sont des prédateurs opportunistes : 
dans nos relevés, les Aranéides et les Lépidoptères 
représentent une part importante des proies, les Dip- 
tères et les Hyménoptères sont importants pour 
2 nids, les Hétéroptères et les Coléoptères étant à 
peu près constants. 

Par pesée, nous avons mis en évidence qu’une 
fourmi ramène 2 mg par jour de miellat, c’est-à-dire 
1/5 de son propre poids. 


CONCLUSION GÉNÉRALE 


Cette étude a permis de mettre en évidence la 
présence de 18 espèces de Fourmis dans les landes 
armoricaines, les unes ubiquistes, les autres plus liées 
à certains types d'habitat. Cette faible diversité spéci- 
fique peut être due en partie à la position relative- 
ment septentrionale de la région étudiée. Cependant, 
on ne peut généraliser à l’ensemble de la Bretagne 
les résultats obtenus sur une zone aussi restreinte et 
aussi particulière. La connaissance et la caractérisa- 
tion de la faune myrmécologique bretonne nécessite- 
raient l'étude de biotopes plus diversifiés tels que 
landes de différents types, prairies, forêts. 


Le travail réalisé a montré qu'il n'existait pas de 
zonation nette des espèces en fonction des unités 
phytosociologiques de la lande. La situation de la 
Bretagne par rapport aux limites de l'aire de disper- 
sion de ces espèces et la relative uniformité des 
conditions climatiques sur la lande de Fréhel au 
moment des essaimages peuvent expliquer en partie 
cette apparente indifférence aux facteurs externes. 
En outre, leur mode de vie social leur permettant 
de tamponner partiellement les variations du milieu 
extérieur, les Fourmis seront strictement moins dé- 
pendantes des caractéristiques d’un habitat que d’au- 
tres Insectes. 

Bien que nous n’ayons abordé que de façon suc- 
cincte le problème de leur impact sur la lande, nous 
pouvons souligner leur importance dans l’aération du 
sol. Par le forage des nids et les remaniements inces- 
sants du réseau de galeries, certaines espèces de 
Fourmis peuvent compenser l'absence presque totale 
d’Oligochètes dans les sols du Cap Fréhel. 

De plus, les Fourmis, prédateurs numériquement 
dominants, représentent un maillon important de 
la chaîne alimentaire. Leur grande adaptabilité aux 
conditions trophiques de l'habitat leur permet de 
consommer en majorité les espèces abondantes sur 
la lande à un moment donné; elles participent ainsi 
de façon notable à l’écretage des populations d’Ar- 
thropodes phytophages ou autres, dont la pullulation 
menacerait l’équilibre de l'écosystème. 
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— Valeurs relatives des différentes proies rapportées (en poids sec). 
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ANALYSE COMPARÉE DE LA DYNAMIQUE DE LA RESTAURATION 
DU PEUPLEMENT D’ORTHOPTÈRES ET DU PEUPLEMENT VÉGÉTAL 
DANS UNE ZONE BRULÉE DE LANDE 


par A. GUEGUEN, J.C. LEFEUVRE, 
F. FORGEARD, J. TOUFFET 


RÉSUMÉ 


Dans le but de suivre les variations densitaires d'un 
peuplement d'Orthoptères en lande, un transect perma- 
nent a été mis en place en 1972 le long d'un versant 
d'une butte appartenant au Massif de Paimpont. La 
zonation des Orthoptères comparée à la répartition des 
associations végétales laisse supposer que la teneur en 
eau du sol et de l'air et leur variation spatio-temporelle, 
la structure de la végétation et l'inféodation de quelques 
espèces à des plantes peuvent rendre compte de la dis- 
tribution spatiale de ces insectes. 

Un incendie ayant détruit la végétation en 1976, la 
recolonisation par les plantes et les Orthoptères a été 
suivie simultanément depuis cette date. Les fluctuations 
densitaires de ces derniers rendent compte de la plus ou 
moins bonne cicatrisation du milieu ainsi que des étapes 
de sa restauration. 


La répartition spatiale des Orthoptères a été étu- 
diée à une vaste échelle en France par les nombreux 
auteurs qui se sont intéressés aux massifs monta- 
gneux. Parmi ces travaux, nous pouvons citer ceux 
de DREUX (1962, 1972) dans les Alpes, de MARTY 
(1969) dans les Pyrénées, de PROUTEAU (1974) dans 
le Jura, de LuQuET (1978), de LUQUET et DU MERLE 
(1978) dans le massif du Ventoux, de Voisin (1979) 
dans le Massif Central. 


SUMMARY 


In order to investigate density fluctuations in an 
Orthoptera community in à heathland of Brittany, a 
permanent transect was set up along the slote of a small 
hill in the Paimpont range. The spatial distribution of 
Orthoptera with the distribution of plant, associations 
could indicate that soil and atmospheric humidity rates, 
their variation in space and time as well as the plant 
cover structure and the dependance of certain insect 
species on specific plants may account for the spatial 
distribution of these insects. 

Following a fire which destroyed the vegetation cover 
in 1976, recolonisation by plants and Orthoptera has 
been monitored simultaneously since that year. Density 
fluctuations in the Orthoptera populations are an ex- 
pression of the more or less successful healing up of 
the environment as well as of the stages of its rehabili- 
tation. 


Dans tous ces cas, les Orthoptères, et notamment 
les Acridiens ont été considérés comme d'excellents 
indicateurs d’altitude et de macroclimat, ce dernier 
étant caractérisé, la plupart du temps, par deux para- 
mètres, température et humidité. 

Pour LUQUET et pu MERLE (1978), l’étagement de 
la végétation, déterminé fondamentalement par les 
variations du régime des températures, créées par 
l'altitude, permet de délimiter indirectement la gamme 
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des climats thermiques occupés par chaque espèce 
d’Acridien et par chaque type de peuplement ortho- 
ptérologique. Elle permet également de définir l'opti- 
mum climatique de nombreuses espèces, de préciser 
les exigences écologiques de la trentaine d'espèces 
d’Acridiens qui peuplent le Ventoux. 


Ces auteurs remarquent que, si le régime des tem- 
pératures joue un rôle fondamental dans la distribu- 
tion des espèces et des types de peuplement, ce qui 
se traduit par une zonation altitudinale, le degré 
d’aridité du milieu se révèle un facteur limitant pres- 
que aussi important. 


L'existence, au sein d’un massif se caractérisant 
par sa xéricité générale, de secteurs tantôt étendus, 
tantôt très restreints bénéficiant, à des degrés variés, 
de conditions plus humides que la normale, entraîne 
des différences marquées portant sur la composition 
de la faune et sur l'abondance de certains de ses 
représentants entre versants Nord et Sud. 

Par ailleurs, de tels phénomènes entraînent cer- 
taines anomalies, en particulier la disjonction altitu- 
dinale des aires d’espèces à la fois eurythermes et 
relativement exigeantes en humidité. 

De telles anomalies sont fréquentes dans les Alpes 
et leur mise en évidence, depuis 1975, dans le mas- 
sif du Briançonnais ainsi que dans le Parc National 


des Ecrins (LE DUCHAT D'AUBIGNY, GUEGUEN, LE- 
FEUVRE, en prép.) n’ont fait que renforcer dans l’idée 


émise dès 1972 (GUEGUEN, 1976) que les Ortho- 
ptères pouvaient être utilisés pour révéler des varia- 
tions climatiques beaucoup plus fines que celles 
mentionnées par les auteurs ayant analysé les peu- 
plements orthoptérologiques à l'échelle des massifs 
montagneux. 

Reprenant des travaux déjà anciens, dont ceux de 
GRASSE (1929) qui avait montré, dans des milieux 
à topographie moins marquée, l'importance du degré 
hygrométrique sur la distribution des Orthoptères, 
nous avons pu mettre en évidence sur des espaces 
aussi restreints que les zones rivulaires d’étangs, 
landes, de flancs de vallée, petits talwegs monta- 
gnards, que les espèces d’Acridiens et de Tettigonidés 
présentent une distribution zonée pouvant être mise 
en relation, non seulement avec des variations de 


conditions microclimatiques et édaphiques, mais éga- 
lement avec la structure de la végétation (GUEGUEN, 
1976); GUEGUEN, FORGEARD, LEFEUVRE, 1977; LE 
DUCHAT D'AUBIGNY, GUEGUEN, LEFEUVRE, en prép.). 


Un tel phénomène n’a pu être mis en évidence 
que grâce à l’utilisation de la technique du transect 
préconisée par PARKER (1951-1954, in CORRE, 1970) 
et couramment utilisée par les botanistes (DUVI- 
GNEAUD, 1953; LonG, 1957-1958, CoRRE, 1970) 
lorsqu'il s’agit d'étudier une zonation et une succes- 
sion spatiale de communautés de plantes (GLOAGUEN, 
TourFET, 1974; CLÉMENT, 1978). Cette méthode 
s’est révélée parfaitement adaptée à l'étude des peu- 
plements orthoptérologiques en milieu hétérogène à 
zonations successives. Il est toutefois essentiel de 
noter que, si l’on veut faire jouer aux Orthoptères 
le rôle d’intégrateurs biologiques, les notions de pré- 
sence-absence et d’association spécifique doivent être 
confortées par des estimations de densités (effec- 
tuées à l’aide d’un biocénomètre particulier dit 
« cadre à Orthoptères » capturant sur 3 m°? de sur- 
face). L'analyse conjointe de la végétation caractéri- 
sée par des données purement floristiques mais aussi 
d’ordre structural (hauteur, densité, stratification) et 
de la densité des Orthoptères le long d’un transect 
permet d’identifier des groupes écologiques que Gou- 
NorT (1969) définit «comme la plus petite unité 
synécologique concevable qui présente des caractères 
structuraux, floristiques et écologiques précis ». 


La lande se prête admirablement à une telle ana- 
lyse. En effet, CorILLON (1971) et GEHU (1975) 
synthétisant les travaux de différents auteurs, dont 
ceux de DES ABBAYES, avaient défini plusieurs types 
de landes en se référant à des plantes considérées 
comme espèces indicatrices, notamment de conditions 
hydriques et édaphiques : 

— Ja lande sèche à Erica cinerea, 

— la lande mésophile à Erica ciliaris et Agrostis 

setacea, 

— la lande humide à Erica tetralix et Molinia 

coerulea. 


Par la suite, les travaux de GLOAGUEN et TOUFFET 
sur les landes du Cap Fréhel (1974), de CLÉMENT, 
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FORGEARD, GLOAGUEN et TOUFFET sur les landes de 
Lanvaux, de CLÉMENT, GLOAGUEN et TOUFFET 
(1974 a et b) et de CLÉMENT (1978) ont montré que 
chaque type de lande est également caractérisé par 
des associations végétales dont les dominantes varient 
en fonction du sol et du microclimat. 


Dès le début de nos investigations (1972), la butte 
de Tiot, formée de schistes rouges cambriens, orien- 
tée Nord-Sud et qui accuse un dénivelé de près de 
50 m sur une longueur de 230 m, nous est apparue 
comme une station intéressante pour étudier conjoin- 
tement, en lande, végétation et répartition des Ortho- 
ptères. Elle présentait en effet, à cause de sa topo- 
graphie, une zonation végétale très marquée sur un 
espace restreint (FORGEARD, 1973, 1977). Si cette 
séquence de lande était amputée des séries hygro- 
philes, elles comprenait néanmoins neuf unités de 
végétation, lesquelles, associées aux variations densi- 
taires des 14 espèces d’Orthoptères recensées sur cet 
espace restreint, permettaient de rendre compte d’un 
gradient de conditions hygrométriques marquant tous 
les degrés d’un véritable continuum ou d’une catena 
entre des conditions extrêmes allant d’une xérophilie 
stricte à la mésophilie (GUEGUEN, FORGEARD, LEFEU- 
VRE, 1977). 


Cette situation privilégiée nous a incités à trans- 
former cette station en zone test pour tenter à long 
terme de rendre compte des fluctuations de popula- 
tion des Orthoptères. Ce phénomène qui a été fré- 
quemment étudié chez les Lépidoptères (CLAVREUL, 
1979) est encore trop peu abordé chez les autres 
groupes d’Insectes et notamment en France. 


Lors de la sécheresse catastrophique de 1976 un 
incendie a ravagé cette lande, créant pour le groupe 
G-E.L.A. une situation expérimentale intéressante 
permettant de suivre les étapes successives de la res- 
tauration d’un milieu « dégradé » dans le cadre des 
études entreprises sur les zones pionnières. Les 
résultats exposés dans cette note reprenant ceux 
que nous avons antérieurement présentés (GUEGUEN, 
FoRGEARD, LEFEUVRE, 1977) portent sur un suivi de 
8 ans et permettent de comparer, à travers l’analyse 
de peuplements végétaux et orthoptérologiques, l’im- 
pact d’un incendie et les étapes de la restauration ou 


de la réinstallation des zones pionnières et de la 
lande après un brûlis sévère. 


RÉSULTATS 


DÉFINITION DES UNITÉS DE VÉGÉTATION AVANT ET 
APRÈS L'INCENDIE DE 1976. 


Les neuf unités de végétation définies avant 1976 
comprenaient : 

1) les groupements pionniers muscino-lichéniques, 

2) les groupements pionniers à Sedum anglicum, 

3) la pelouse ouverte, 

4) la pelouse fermée ou lande pionnière, 

5) la lande sèche, 

6) la lande mésophile moyenne, 

7) la lande mésophile à Fougère et Molinie, 

8) la lande mésophile à Ajoncs, 

9) la lande mésophile évoluée. 


Leur répartition statiale est mise en évidence par la 
figure 1 et les caractéristiques de ces unités de végé- 
tation et du sol qui les supporte sont résumées dans 
le tableau 1. 


Les cinq premières sont xérophiles, les quatre sui- 
vantes sont mésophiles. Les unités 1 et 2 sont rat- 
tachées aux groupements saxicoles; les unités 3 et 4 
aux pelouses, l'unité 5 correspond à une lande sèche. 
La schistosité marquée du substratum et les fractures 
perpendiculaires qui le parcourent provoquant des 
variations importantes de l’épaisseur du sol, fait que 
ces groupements forment une mosaïque assez com- 
plexe alors que les unités mésophiles 6 et 9 ont un 
agencement moins morcelé. En première analyse les 
facteurs écologiques les plus discriminants le long de 
cette séquence sont la profondeur et l'humidité du 
sol, ce qui confirme l'importance que leur prêtent 
les auteurs précédemment cités (CORILLON, 1971; 
GEHU, 1975). 


La recolonisation végétale des landes et des pelou- 
ses a été suivie depuis les incendies de juillet 1976 


750 A. GUEGUEN, J.C. LEFEUVRE, F. FORGEARD, J. TOUFFET 


TABLEAU 1 
Caractères distinctifs des unités de végétation 


Caractéristiques de la végétation Caractéristiques du sol 
; Nom- [ , He 
Fu Hau- | bre de | Densité LEE Ho Texture dro- | PHde | ypes de sol 
espèces FA topographique | deur mor- |surface 
phie 
1.groupements |aiversMouses |<Sem| 1 affleurements 0 [schistes 0 |485 | roche mère 
pionniersmus | et Lichens rocheux 
cinolichéniques 
2.groupement |Sedumanglium |<5em | 2 replas sur rochers| 3em | organique 0 | - |ranker 
pionnier à Mousses Gra- fissures 
Sedum minées 
3. pelouse ouverte | Agrostis vugaris | Sem | 2 faible | auréole autour  |3-10cm| sablo-imoneuse | 0 | 4,5 | solbrun acide 
Festuca trachy- des rochers peu évolué 
phylla Annuelles 
4.pelouælande | Agrostisseracea | 5-20 | 3 | faible |autourdes 20cm |sablotimoneuse | 0 | 4,5 |soibrun 
Erica cinerea rochers-pentes acide peu 
Ulex europaeus exposées évolué. 
S.lande che |Uexeuropaus | 50200! 23 | tome |plateau-bas 50:60 | limoneuse 0 | 43 |soibrun 
Erica cinerea em de pente ocreux 
6. lande mésophi- | Erica ciliaris 50:80 | 243) | fonte |dépresionbas  |70-100 | limoneuse + | 43 [soi psudogley 
leàAjones | Ulex minor de pente 
7. lande mésophi- | Molinia cacrulea | 80-150| 2-3 [moyenne | dépressions 80cm |limono-argileuse | + | 4 | sol à psudogky 
le à Molinicet | Preridium cm 
Fougère aquilinum 
8.lande mésophi- | Ulex europaeus | 80-100] 344) |très forte | plateau-bas 100 em | limoneuse 0 | 43 | sol brun ocreux 
le à Ajoncs Ulex minor em de pente 
Erica ciliaris 
9. lande mésophi | Erica ciliaris 80-150| 3 | forte |basde pente 80-100 | limoneuse + sol à pseudogley 
le évoluée Ulex minor em 
Rubus fruticosus 


dans quatre stations du massif de Paimpont par 
FoRGEARD et ToUFFET (à paraître). Cette analyse 
comparée montre la grande variabilité des modalités 
de restauration. Cela s'explique par la nature de la 
végétation avant incendie, la survie des semences 
prééxistantes, les possibilités de recolonisation à par- 
tir des groupements voisins, les caractéristiques du 
milieu et celles de l'incendie lui-même. 


En ce qui concerne la séquence des Buttes de 
Tiot, elle est caractérisée en 1980 par 8 unités de 


végétation présentant parfois des différences notables 
de répartition par rapport aux neuf unités décrites 
avant 1976 (fig. 7 a): 


1) Les groupements pionniers muscino-lichéniques. 


Etablis directement sur la roche-mère, ces grou- 
pements sont assez variés mais leur ressemblance 
structurale nous a fait les regrouper dans la même 
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F6. 1. — Transect de végétation. Butte de Tiot. 


unité de végétation. Nous pouvons néanmoins dis- 
tinguer : 

_— les groupements des rochers qui n’ont pas été 
atteints par le feu (de O à 1,5 met de 3 à 3,8 m). 
Riches en espèces (une dizaine environ), ils présen- 
tent un recouvrement important (de 60 à 90 %), 

— les groupements installés sur les zones incen- 
diées (entre 44,7 m et 45,3 m, par exemple). Ils ne 
sont composés actuellement que de quelques espèces. 


et sont caractérisés par un faible taux de recouvre- 
ment. 


2) Les groupements pionniers à Sedum anglicum. 


Ces formations ouvertes se développent sur un 
ranker d'environ 5 cm d'épaisseur. Elles se répar- 
tissent en micromosaïque autour des affleurements 
rocheux. Du point de vue floristique, il faut souligner 
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que l'espèce dominante, la plante crassulescente Se- 
dum anglicum, est toujours accompagnée par les 
mêmes Graminées qu'avant l'incendie : Agrostis 
tenuis, Festuca trachyphylla, Aira praecox et Agros- 
tis setacea. Les Mousses, telles que Campylopus poly- 
trichoïdes et Polytrichum piliferum sont abondantes. 
Les Lichens sont peu représentés, cependant de jeu- 
nes thalles de Cladonia commencent à se développer. 


3) La pelouse ouverte. 


Ce groupement se trouve sur des sols peu profonds 
(5 à 10 cm) et occupe actuellement des surfaces 
assez grandes. Il peut s’interpénétrer avec le groupe- 
ment précédent pour former, parfois, une véritable 
mosaïque. 


Le recouvrement de la végétation varie de 20 à 
70 % mais reste le plus souvent inférieur à 50 %. 
La hauteur de la végétation dépasse rarement 5 à 
10 cm. Les strates muscinales et herbacées sont co- 
dominantes; la strate chamaephytique n’est repré- 
sentée pour l'instant que par des germinations et de 
jeunes plants d’Erica cinerea. Cette formation pré- 
sente une certaine hétérogénéité structurale due à 
la dominance de telle ou telle espèce (comme par 
exemple entre 53,6 m et 77,9 m), mais sa composi- 
tion floristique reste à peu près constante (entre 10 
et 18 espèces). 


4) La pelouse fermée à Agrostis setacea. 


Elle se développe sur un sol de 15 à 20 cm 
d'épaisseur. La végétation qui présente une hauteur 
de 10 à 20 cm peut atteindre un recouvrement total 
de 90 à 100 %. La strate herbacée participe pour 
l'essentiel à ce recouvrement (80 à 100 %), mais la 
strate muscinale, toujours présente, peut être assez 
importante (recouvrement de 10 à 40 %). La strate 
chamaephytique témoigne de l’évolution de cette 
pelouse vers la lande. Elle présente généralement un 
recouvrement de 10 % mais peut atteindre 40 % 
dans les stades les plus évolués de cette pelouse 
(par exemple entre 23,0 et 24,6 m). Le nombre 


d'espèces est du même ordre de grandeur que celui 
de la pelouse ouverte (11 à 19) et la plupart sont 
communes aux deux groupements. Seules les condi- 
tions pédologiques et mésologiques leur confèrent 
une structure différente. 


5) La lande sèche. 


Elle est supportée par un sol de profondeur encore 
relativement faible (de 10 à 35 cm). On peut, depuis 
l'incendie, distinguer deux types de landes sèches : 
la première (5 a) correspond à un groupement végé- 
tal bas de 15 à 40 cm de hauteur dominé parfois 
par Ulex europaeus pouvant atteindre 70 cm. Le 
recouvrement total est de 100 %. Le nombre d’espè- 
ces varie de 5 à 9. Les espèces codominantes sont 
Erica cinerea et Ulex europaeus, mais elles sont 
encore accompagnées par des espèces de la pelouse, 
notamment des Graminées. 


Le deuxième type de lande sèche (5 b) est plus 
haut (100 à 120 cm). Son évolution vers le fourré 
préforestier est limité par la profondeur du sol. Le 
nombre d’espèces est sensiblement plus faible, les 
espèces de pelouse ont disparu. 


6) Le fourré à Ulex. 


Ce groupement qui atteint 150 cm de haut sur un 
sol beaucoup plus profond que le précédent (90 cm) 
est pauvre en espèces (5). Il est dominé exclusive- 
ment par Ulex europaeus. 


7) La Ptéridaie. 


Cette formation qui peut atteindre 150 cm de haut 
est installée sur un sol de bas de pente relativement 
profond (110 cm). C’est un groupement à évolution 
préforestière très marqué avec des espèces telles que 
Rubus fructicosus, Teucrium scorodonia et même des 
espèces arbustives comme Prunus communi et même 
Betula pubescens. 
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8) La lande mésophile. 


De structure très dense et régulière, cette lande a 
une hauteur de 70 cm sur un sol de 110 cm de pro- 
fondeur. Elle est caractérisée par Erica ciliaris, Ulex 
nanus et la Graminée Molinia coerulea. 


Une analyse comparée de la végétation avant et 
après incendie met en évidence les faits suivants : 

_— De 0 à 35 m, on retrouve la même mosaïque 
de groupement muscino-lichénique et de groupement 
à Sedum anglicum. La seule différence notable se 
situe au niveau des rochers, ceux qui ont été touchés 
par le feu n'étant toujours pas recolonisés 4 ans 
après. 

_— De 35 à 100 m, la pelouse s’est réinstallée, 
mais elle est plus morcelée et la proportion de 
pelouse ouverte est plus importante. On y retrouve 
même des zones occupées par le groupement à 
Sedum. Dès la première année suivant l'incendie, 
le nombre d'espèces apparaissant dès le début de la 
période végétative est relativement élevé. Il corres- 
pond à un peu plus de la moitié des espèces présen- 
tes avant la catastrophe (au sens écologique du 
terme) et varie peu au cours de l’année ainsi que le 
montrent les chiffres suivants : 


Nombre Nombre d'espèces aux dates suivantes 


d'espèces avant | 22 mars | 27 mai | Sjuil. | 15 sept.[4 nov. 
incendie 


n 14 16 | 15 16 | 16 
21 
7 Men 6 6 | 


(a = nombre total d'espèces recensées et 7 = nombre 
d'espèces participant au moins pour 80% de la 
contribution spécifique globale). 


Cette restauration rapide indique que le feu n’a 
pas détruit la plupart des graines, ce qui montre que 
l'incendie a été moins intense que sur le plateau de 
Trécesson qui lui fait face (FORGEARD et TOUFFET, 
1979). 

La pelouse ouverte présente actuellement un peu 


plus d'espèces naturelles qu'auparavant et dans le 
tapis muscinal, les Polytrics sont plus abondants. 


Le lichen, Cladonia impexa, qui marquait physiono- 
miquement ce milieu est maintenant une espèce 
négligeable. 


La pelouse fermée à Agrostis setacea, est nette- 
ment moins étendue qu’elle ne l'était : 

— de 100 à 200 m, les changements sont plus 
importants encore. En effet, cette zone qui était occu- 
pée par différents faciès de la lande mésophile appar- 
tient désormais essentiellement à la lande sèche (de 
100 à 160 m). Elle est formée d’Ulex europaeus qui 
n'apparaissent que ça et là avant l'incendie. Enfin, la 
zone à Fougères, qui était très réduite, a pris main- 
tenant une importance considérable. 


ANALYSE DE LA RÉPARTITION ZONÉE DES ORTHOPTE- 
RES AVANT ET APRÈS L’INCENDIE — VWARIATIONS 
DENSITAIRES. 


Nous avons montré, avant l'incendie, au cours des 
années 1972, 1973 et 1974 (GUEGUEN, FORGEARD, 
LEFEUVRE, 1977) que trois causes principales peu- 
vent être évoquées pour rendre compte de la répar- 
tition zonée des 14 espèces d’Orthoptères recensées 
(L'espèce Leptophyes punctatissima est présente cer- 
taines années en trop faible nombre pour être prise 
en compte dans nos évaluations densitaires) (fig. 4 
et 5). Ce sont dans l’ordre : la teneur en eau du sol 
et de l'air, la structure de la végétation, l’inféodation 
à une plante. 


La mise en évidence d’une zonation établie selon 
un gradient allant de la xérophilie à la mésophilie 
révèle la sujétion de la plupart des espèces au fac- 
teur hydrique (variation spatiale et temporelle du 
degré hygrométrique aérien et de la teneur en eau 
du sol). 


L'espèce la plus xérophile, Oedipoda coerulescens 
se limite à la tête du rocher, Myrmeteotettix macu- 
latus étant surtout présent sur les groupements pion- 
niers à Sedum et sur la pelouse ouverte, tandis que 
Stenobothrus stigmaticus, plus abondant sur la pe- 
Jouse fermée à Agrostis setacea disparaît dès que les 
conditions deviennent mésophiles. 
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FiG. 2. — Répartition zonée des orthoptères en fonction des unités de végétation dans une séquence 
de lande de la Butte de Tiot en 1972. 


F16. 3. — Diagramme 
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montrant la répartition zonée des orthoptères à Tiot en 1973 en fonction de la végétation. 
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Des espèces comme Chorthippus parallelus (longi- 
cornis), Ephippiger ephippiger, Tetrix sp., Tettigonia 
viridissima, Conocephalus fuscus sont des espèces 
caractéristiques de la lande mésophile (tableau 2). 

Le recensement démographique effectué au mo- 
ment où l'essentiel des populations de la majorité des 
espèces est adulte fait apparaître des « noyaux » de 
densité élevés constituant les véritables marqueurs 
de la zonation et permettant de définir avec exacti- 
tude les paramètres les plus importants caractérisant 
habitat optimal des espèces rencontrées (fig. 4 et 5). 

Si l’on considère les paramètres internes du peu- 
plement orthoptérologique et en particulier l’indice 
de diversité de (= S/logN, S — nb. d'espèces, 
N = nb. d'individus) ainsi que les rapports Ensifè- 


res/Caelifères, on remarque une différence marquée 
entre les zones xérophiles et les zones mésophiles. 
Ainsi, en lande sèche, où la densité maximale est de 
3 ind./m°, l'indice de diversité est faible et oscille 
entre 0,4 et 0,9. Le pourcentage d’Ensifères ne dé- 
passe pas 2 %. Par contre, en lande mésophile où 
nous avons noté, avant l'incendie, une densité maxi- 
male de 1,5 ind./m?, l'indice de diversité est plus 
élevé : il atteint 2, tandis que le pourcentage d’Ensi- 
fères s'élève à 17-19 % du peuplement orthoptéro- 
logique. 

Il est important de noter que la reproductibilité 
des résultats obtenus d’une année sur l’autre confère 
à la méthode de recensement mise au point une fia- 
bilité certaine. 


TABLEAU 2 
Unités xérophiles Unités mésophiles 
edité : Tête de rocher < Re 
Unités de végétation Pelouse ouverte à De so 

Se Pelous Mende Agrostis vulgaris et HE ME RE 

ments Froesl Se Festuca trachyphylla p: ande mésophile 

pionniers 
setacea 
12 3 4 3 5 6-89 
2 b c a 
Nombre de prélèvements | N=5 eo lol RES le 
e 
Espèces 

Oedipoda coerulescens 24 6 0 5 0 0 0 0 
Mymeleotettix maculatus 96 18 129 177 269 7 2) 0 
Stenobothrus stigmaticus 30 272 25 44 66 140 0 0 
Platycleis denticulata 36 7 0 3 4 4 13 7 
Chorthyppus binotatus 7 4 102 104 
C. longicornis 2 16 45 
C biguttulus 3 22 0 0 0 0 
Omocestus ventralis 14 3 5 
Phaneroptera falcata 1 3 0 
Ephippiger ephippiger 1 12 2 
Tettrix sp. 8 3) 2 
Tettigonia viridissinia 3 0 
Conocephalus fuscus 16 
Coefficient de diversité 0,8 0,6 0,5 0,9 0,4 si 2 1,4 
de larves le 15 août 9 24 0 d 2 18 12 18 7 
Ensifères 11 0 50 0 1 2 4 19 17 


Nombre d’individus pour 100 m2? & 


nombre de prélèvements = 80 
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Une analyse plus détaillée de la répartition des 
trois espèces les plus xérophiles permet également 
de mettre en évidence l'importance de la structure 
de la végétation. Ainsi, en 1972, on a pu noter que 
les zones d’affleurements rocheux recouverts de vé- 
gétation rase (groupements pionniers 1 et 2) étaient 
peuplées essentiellement de Myrmeleotettix (67 %), 
d’Oedipoda coerulescens (19 %), l'espèce la moins 
abondante étant Stenobothrus stigmaticus (14 ). 

Par contre, les zones de végétation plus haute de 
pelouse ouverte à Agrostis vulgaris sont peuplées à 
80% de Stenobothrus alors que Myrmeleotettix y 
est peu représenté (6 %). 

Enfin, signalons que certaines espèces sont étroite- 
ment inféodées à certaines plantes. C'est le cas de 
Platycleis denticulata et de Chorthippus binotatus qui 
calquent leur répartition sur celle des Ulex. 

Les espèces les mieux représentées, en 1972, attei- 
gnent des densités globales de 1,5 ind./m° pour 
Chorthippus binotatus, 2 ind./m? pour Myrmeleotet- 
tix maculatus et dépassent 3 ind./m? pour Stenobo- 
thrus stigmaticus. 


Ces valeurs sont relativement élevées par rapport 
à toutes les autres landes que nous avons invento- 
riées. Des relevés effectués systématiquement chaque 
année, pendant 4 ans avant l'incendie, montrent une 


A5 


variation densitaire globale importante pour les 3 
espèces de référence (fig. 6). 

Un tel phénomène a été également constaté par 
RIEGERT et WaARLEY (1973), sans que l’on puisse 
toujours en déterminer les causes, celles-ci pouvant 
être d'ordre climatique (variation pouvant s'exercer 
de façon cyclique ou accidentellement et jouant à des 
périodes sensibles du cycle de développement), ou 
liées à l’évolution de la structure de la végétation 
(sans négliger, malgré toutes les précautions prises, 
les perturbations qui peuvent être entraînées sur le 
plan démographique par la seule présence de nom- 
breux écologistes, phénomène trop souvent passé 
sous silence !). 

Le suivi du repeuplement orthoptérologique après 
le feu a été réalisé en conservant les mêmes métho- 
des de prélèvement et d’échantillonnage le long du 
même transect (tabl. 3, 4 et 5). 


L'année de l'incendie, 1976, tout le couvert végé- 
tal ayant disparu en juillet, nous n'avons décelé la 
présence d'aucune espèce. 

L'année suivante, en 1977, 6 espèces étaient à 
nouveau présentes, mais leur densité globale moyenne 
était notablement plus faible puisqu'elle était de 93 
individus/100 m?, contre 482 en 1972 et 441 en 
1974. L'espèce dominante du peuplement, Myrme- 


TABLEAU 3 
Répartition quantitative des orthoptères le long du transect de la Butte de Tiot en septembre 1977 


1 Zone pionnière |; Re Lande mésophile 

Nb. de prélèvements | N—10 100m2 | N=6 100m2 |N=4 100m2| N=4 100 m2? us 100 m2 
Myrmeleottix maculatus A 10 33 

LS 10 

T3 [4] 
Stenobothrus stimaticus = - [6] 
Chorthippus binotatus -- - - - 1 E 4 E7 
Chorthippus parallelus - - - = 1 
Conocephalus fuscus 2 17 3 17 3 20 
Ephippiger ephippiser F £ + £ E z 
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TABLEAU 4 
Répartition quantitative des orthopières le long du Transect de la Butte de Tiot en août 1978 


Zone pionnière | Lande sèche à Lande mésophile 
SPORT | Agrostis setacea 0-10m 10-30m 30-60m 70-80 m 
Nbre. de prélève |N=14 100 m2 |N=13 100 m2 |N=5 100m? IN=4 100 m2 |N=6 100 m2 N=4 100 m2 
ments 
Myrmeleotertix o | T28 [6] 2 5 
maculatus é 2 5 
L 1 3 
à 5 13 
Stenobothrus 9 | T11 [2 15 38 
stigmaticus 6 15 38 
L 9 23 
T 3 
Dedipoda 
coerulescens T2] 
Chorthippus 
biuttulus nil 2 6 16 
Platycleis 
denticulata ni 2 4 10 1 E) 
Chorthippus à 2 m 5 33 3 25 3 17 
longicornus © 5 7 41 2 17 2 11 3 25 
L 3 20 3 25 1 8 
T ‘as [ro 8 67 5 28) 4 F3 
Chorthippus à 2 3 20 2 11 9 75 8 67 
binotatus e 2 5 2 13 3 25 2 11 3 25 9 75 
L 6 40 3 25 5 28 4 33 7 58 
F 11 T3 6 EU 9 EU 16 [53] | 24 fo 
Omotescus 
ventralis 1 3 
Platycleis 
tesselata 3 E 
Conocephalus à 1 ñ 1 6 1 8 
fuseus. 9 1 7 3 25 
) 5 33 1 8 3 17 2 16 
T 7 a 4 33 4 33] 3 24] 
Ephippiser + + 
Phaneroptera 1 8 3 8 1 8 1 8 
Leptophyes 1 1 
Ometeseus 1 8 
leotettix maculatus, qui représentait respectivement En 1978, soit deux ans après l'incendie, on peut 
38 % et 45 % du peuplement en 1972 et 1974 reste considérer la restauration du peuplement comme 


prépondérante (45 %). accomplie puisque les 13 espèces qui caractérisaient 
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TABLEAU 5 


Répartition quantitative des orthoptères le long du Transect de la Butte de Tiot en août 1979 


Unités de Formation Lande A , 
Végétation ne . pionnière sèche Lande SRE PEN) 
Ven, [N=4 00m |N=4 10m? |N=4 100m|N=15 100m2|N=9 100mf|N=3 100m|N=3 10m? |N=3 room] N=S 10m IN 2 00m 
Disunce want | Sommet Pied dette de rocher 
mel. A [16 13 5 7 | 6 
ot L 
maculatus D 16 [EE 9 ŒE 30 (66) 
Stenobothrus A 13 108 Li 58 12 100 3 6 36 133 
siimarieus — L CNE 9 33 
r |s ml: ms |: gs 
Chorthippus A 1 8 2 17 1 a 1 il 1 Lu 1 17 
veus L 
nt 2: E A eo à UT 
Chonppus À | 5 # 6 
aan L 
1.|s Œ s E 
Chorthippus À 3 11 5 56 1 mn 
malus L Sn 
À 3 il 8 [89] 1 on 
Chorthippus A 1 8 8 67 6 50 8 3 33 1 122 3 3 8 89 4 67 
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cette zone avant l'incendie sont à nouveau présentes. 
Toutefois, l’analyse quantitative permet de nuancer 
cette affirmation. En effet, la densité moyenne reste, 


avec 379 ind./100 m*, plus faible qu’avant l’incendie. 
La structure du peuplement, quant à elle, subit des 
changements notables puisque l’espèce dominante, 
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d'étude. 


Myrmeleotettix maculatus, ne représente plus que 
18% du peuplement. Deux espèces sont codomi- 
nantes. Il s’agit de Stenobothrus stigmaticus (26 %) 
et Chorthippus binotatus (26 %). Une espèce, Chor- 
thippus parallelus, peu représentée jusqu'alors (3 à 
4 %), constitue cette année-là, 11 % du peuplement. 


En 1979, on peut considérer que le palier de 
restauration densitaire global est atteint puisque l’on 
ne dépasse pas les densités trouvées avant l’incendie 
avec 504 ind./m?. Stenobothrus stigmaticus devient 
espèce dominante du peuplement (33 %) alors que 
l'importance de Myrmeleotettix maculatus ne cesse 
de décroître (13 %). Un rééquilibrage s’effectue en 
ce qui concerne Chorthippus binotatus et Chorthip- 
pus parallelus qui retrouvent sensiblement la place 
qu’elles occupaient dans le peuplement global avant 
1976, avec 29 et 4% (fig. 7 b). 

Fe 

La présence des espèces dominantes du peuple- 
ment d’Orthoptères, dès la première année après 
l'incendie, n’est pas sans présenter une analogie avec 
les étapes de la restauration végétale. Nous avons vu 
plus haut que la colonisation rapide, notamment de 
la zone de pelouse, ne pouvait s'expliquer que par 
le maintien, soit de semences, soit d'organes végéta- 
tifs n’ayant pas souffert lors de l’incendie dont on 
peut dire qu'il ne pouvait être très intense. 


En ce qui concerne les espèces dominantes d’Acri- 
diens, nous sommes obligés d’avancer l'hypothèse de 
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la bonne conservation de certaines oothèques ou 
de certains œufs n’ayant pas éclos l’année de l’incen- 
die et pouvant fournir l’année suivante des indivi- 
dus pionniers permettant la recolonisation rapide du 
milieu. 

Cette hypothèse, qui est en cours de vérification 
actuellement au laboratoire (LE Bouvier, 1980) 
apparaît plausible si l’on admet que la levée de la 
diapause embryonnaire nécessite simultanément, soit 
une augmentation de température, soit une tempéra- 
ture élevée et une humidification du substrat. Toute- 
fois, il faut alors envisager des survies embryonnaires 
de plus d’un an, ce qui reste à démontrer. 


Les espèces mineures du peuplement n’atteignent 
le taux de représentation qu’elles avaient auparavant 
dans le peuplement qu’au cours de la troisième année. 
Dans leur cas, et c’est particulièrement vrai pour les 
Ensifères qui pondent dans les végétaux, on peut 
estimer qu’il y a eu recolonisation à partir des zones 
adjacentes non touchées par le feu. Cette recoloni- 
sation est plus lente pour deux raisons : 

— possibilité limitée de déplacement de certaines 

espèces, 

— restauration de la qualité de l’environnement 

végétal. 

Des changements biocénotiques importants inter- 
viennent dans le peuplement orthoptérologique entre 
la deuxième et la troisième année d’observation. Ils 
sont particulièrement intéressants car ils traduisent 
les problèmes rencontrés par la recolonisation végé- 
tale dans certaines zones qui ont subi une perte de 
potentialité du fait de l'incendie et du lessivage qui 
a pu se produire à l'automne 1976 sur ces hauts de 
pente. La baisse progressive des densités de Myrme- 
leotettix maculatus rend bien compte de ce phéno- 
mène. Au contraire, l'accroissement important de 
Stenobothrus stigmaticus qui devient en 1979 l'espèce 
dominante du peuplement orthoptérologique, paraît 
directement influencé par l’extension et la « bonne 
santé » (des études de biomasse et de productivité 
poursuivies parallèlement permettent de le dire) des 
pelouses fermées à Agrostis setacea. 


En lande mésophile, les deux espèces caractéris- 
tiques, C. parallelus et surtout C. binotatus, tradui- 
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sent par des évolutions densitaires différentes l’aug- 
mentation des surfaces à Ulex europaeus et minor. 
Le premier, très inféodé aux Ulex, bénéficie de cette 
extension, tandis que le second, inféodé aux Grami- 
nées, voit sa densité diminuer au fur et à mesure 
que la croissance des Ajoncs contrôle la présence 
de la strate herbacée. 


Distances 50 n 


Hauteur de la végétation 


Profondeur du so1 


Recouvrement total 
Recouvrement de la strate 
muscino-lichénique 


Recouvrement de la strate 
herbacée 


Recouvrement de la strate 
Chamaephytique basse 
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Les études autécologiques entreprises aussi bien 
par les botanistes que par les zoologistes permettront 
d’affermir les conclusions qui peuvent être tirées du 
suivi de ce transect que l’on peut considérer, à 
l'échelle des Buttes de Tiot, comme un véritable 


observatoire représentatif du changement écologique 
de cette lande. 


100 m. 150 = 


Recouvrement de la strate 
Chamaephytique haute 


cangelariella vitellina = 
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1 Group. pion. gusç. Lich. 
3 Er: Bten: P'Etium Le 
À Pelouse ouverte 

à Pelouse fermée, 

5 a Lande sèche à lex m. | 
5 Lande sèche à Ulex 0. E4 
6 Fourré à Ulex 

7 Ptéridate 

8 Lande mésophile 


Myrmeleotettix maculatus 


Stenobothrus stigmatious 
Chorthippus biguttulus, 


Chorthippus vagans 
Chortippus parallelus 


Chorthippus binotatus 
Chorthippus brunneus 
Chorthippus indéterminé 


omotescus ventralis 
Platycleïs denticulata | 


Phaneroptera 


Conocephalus fuscus 
Leptophyes 


Ephippiger. 


F16. 4 a et 4b. — Transect de la Butte de Tiot en 1979. Structure de la végétation, répartition des principales espècees végétales (da) 
et des 14 espèces d'orthoptères (4b) qui caractérisent cette lande. 1, 2, 3, 4, 5, 5 bis, 7, 8 groupements végétaux (cf. le texte). 
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POSSIBILITÉS D'ÉLEVAGE DE MOUTONS DE RACE RUSTIQUE 
DANS LES LANDES DES MONTS D’ARRÉE 


I. — CONSIDÉRATIONS GÉNÉRALES 


par J.C. LEFEUVRE (1) 


RÉSUMÉ 


La présente étude fait partie d'un ensemble de recher- 
ches effectuées par le G.E.L.A.(2) et portant sur la 
structure, le fonctionnement et les potentialités d'utilisa- 
tion des écosystèmes landes en Bretagne. Elle est des- 
tinée à montrer qu'il existe d'autres alternatives que le 
boisement en conifères pour utiliser ces zones déshéri- 
tées. Elle peut s'intégrer dans un plan de relance ovine 
de la région centrale du Finistère, les Monts d'Arrée, 
zone caractérisée par une étendue importante de terres 
incultes, recouverte par des formations végétales du 
type lande. Vers 1900, cette région était en partie ex- 
ploitée à des fins pastorales mais depuis, en fonction de 
l'évolution des techniques agricoles, elle a subi un aban- 
don progressif et sa végétation a évolué rapidement et 
d'une façon non contrôlée vers un stade à Ajonc d'Eu- 
rope (Ulex europaeus L.) dominant, formant des zones 
impénétrables. La seule utilisation, depuis une dizaine 
d'années, est la coupe de litière qui se pratique selon des 
cycles de 3 à 9 ans en fonction de la qualité de la végé- 
tation. De plus, cette lande subit régulièrement des 


SUMMARY 


This study is part of a more extensive research pro- 
gramme carried out by the Research Group on Armori- 
can heathlands (G.E.L.A.), and investigating the struc- 
ture, functioning and utilization potential of heathland 
ecosystems in Brittany. Its purpose is to show that there 
are alternatives to the afforestation with coniferous spe- 
cies for the development of such areas. This research 


(1) Laboratoire de Zoologie et d'écologie ERA 798 du C.N.RS. 
(2) Groupe d'Etude des Landes armoricaines, 


incendies importants qui s'étendent sur plusieurs milliers 
d'hectares chaque année. 

A l'heure actuelle, la région des Monts d’Arrée, bien 
que très différente de ce qu'elle devait être au début du 
siècle, paraît susceptible d'être exploitée, à nouveau, dans 
un système pastoral, en équilibre avec l'évolution de la 
végétation (RODDE, 1974). 

La race ovine existant vers le début du siècle a dis- 
paru, notamment par suite de nombreux croisements. 
Le problème posé était donc de trouver une race suffi 
samment résistante pour être capable de s'adapter aux 
conditions difficiles du climat de la région et à la nature 
de la végétation. En effet, les landes âgées utilisables 
sont caractérisées par les formations arbustives ligneuses 
dominantes et une biomasse graminéenne relativement 
réduite. Ces conditions trophiques particulières exigaient 
que la souche retenue possédât des caractères de rusti- 
cité, c'est-à-dire, entre autres, l'aptitude à la consomma- 
tion d'une végétation composite, hétérogène (ce qui 
différencie les races rustiques des races améliorées spé- 
cialisées dans l'ingestion des graminées) et ce pendant 
toute l'année. 


may be considered as part of a grating development 
plan for Central Finistère — the Arrée hills — in which 
vast surfaces of unused lands are covered by heathland 
plant communities. Around 1900, these areas were used 
as Sheep range-lands. With the development of agri- 
cultural technology, they were progressively abandoned 
and their vegetation evolved rapidly and in an uncon- 
trolled way towards the dominant Ulex europaeus L. 
stage, building impenetrable thickets. In the last decade 
the only production of these areas has been litter which 
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is cut at intervals of 3 to 9 years according to vegeta- 
tion quality. Moreover, these heathlands are subject to 
regular, extensive fires which burn away thousands of 
hectares every year. 

At present it would seem again possible to develop a 
sheep rangeland system in the Monts d'Arrée area, in 
balance with the evolution of the plant cover (RODDE, 
1977). 

The local sheep breed occurring in the 1900's has dis- 
appeared through successive crossing wüth other races. 


Vers 1974 une conjonction d'objectifs avec le Parc 
régional d’Armorique a conduit le Groupe d'Etude 
des Landes Armoricaines (G-E.L.A.) à centrer une 
partie de ses recherches sur les Monts d’Arrée. 
Prenant acte de la volonté de la Délégation Géné- 
rale à la Recherche Scientifique et Technique d’obte- 
nir des modèles de valorisation des zones d’inculture, 
le G.E.L.A. a situé notamment dans cette région 
une partie des études destinées à montrer qu’il est 
peut-être encore possible, même dans le modèle éco- 
nomique actuel, de réhabiliter la fonction de pro- 
duction des landes en choisissant la zone la plus 
déshéritée de Bretagne, celle où « les arbres rabou- 
gris cèdent souvent la place à une lande d’ajoncs et 
de bruyères » (MEYNIER, 1976) et qui ressemble à 
< un désert plus triste que ceux de l'Afrique ». CAM- 
BRY, 1978, in MEYNIER, 1976). 

Depuis de Moyen Age cette région est passée par 
des alternances de défrichement et d'abandon. Tou- 
jours d’après Meynier (1976) la phase la plus active 
de mise en valeur se déroula de 1850 à 1910 envi- 
ron. « Le quadrillage des talus s’étendit presque jus- 
qu'aux sommets ». C’est à cette époque que disparut 
pratiquement le mouton de l'Arrée : « les communes 
renonçant à un élevage ovin semi-nomade, vendirent 
les friches communales et multiplièrent les chemins ». 
Mais entre les deux guerres l'exode rural redouble, 
et ce en partie à cause de la création de cours com- 
plémentaires permettant aux élèves de s'évader de la 
terre: l'Arrée cessa d’être la « Terre de misère » 
pour devenir la « Terre des Instituteurs ». La lande 
reconquiert actuellement les champs quadrillés, la 
population diminue souvent des deux-tiers, la densité 
s'abaisse à 13 habitants au km? à Saint Rivoal 
(tableau 1). 


The problem was to find a breed which would be suffi- 
ciently resistant 10 the difficult local climatic conditions 
as well as to the vegetation. The available old heath- 
lands are characterized by dominant woody shrub com- 
munities and a considerable grass biomass. These parti- 
cular conditions required that the considered Ouessant 
Island breed be rustie, ie. able to ingest a composite, 
heterogeneous vegetation (as opposed to more highly 
selected breeds feeding exclusively on gramineous plants) 
and this throughout the year. 


TABLEAU 1 
Densité de la population en 1968 
dans quelques communes des Monts d’Arrée 
Source : SEMENF (d’après DoNar, 1976) 


Botmeur mE022,2 hKme 
Sizun .. 34,8 h/km? 
La Feuillée 26 h/km? 
Saint-Rivoal ë 13 h/km? 
Plounéour-Ménez . 27 h/km? 
Sérignac 24 h/km? 
Finistère, total :.....-:--:....... 105 h/km? 


Dans la plupart des communes, la surface utilisée 
à des fins agricoles n’atteint pas la moitié de la sur- 
face totale (tableau 2). 

Le tiers des exploitations rurales disparaît de 1955 
à 1970. On estime qu’actuellement la lande recouvre 
près de 188000 hectares dans le Finistère dont 
61 000 hectares (1) pour la région de l’Arrée. Cette 
zone, abandonnée par l’agriculture a été pratique- 
ment incluse en totalité dans le Parc régional d’Ar- 
morique créé «pour aider un territoire rural en 
déséquilibre démographique et économique à retrou- 
ver la saveur de la vie à travers un aménagement 
équilibré de son espace » (Charte du Parc, in LEFEU- 
VRE, 1975). 

Parallèlement l'Office National des Forêts a classé 
toute cette région comme « zone prioritaire de reboi- 
sement ». Cette zone (qui se joint aux zones d’incul- 
ture de la Bretagne centrale (2) a été délimitée par 
la superposition de deux cartes « techniques » (SAU- 
RIN et SANDOZ, 1976) : 

e la carte climatique indiquant les zones propices 

au bon développement des arbres; 


(1) Chiffres de la Chambre d'Agriculture du Finistère (1970). 
(2) 250 000 hectares de landes sont considérés comme techni- 
quement reboisables en Bretagne. 
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TABLEAU 2 


Occupation du sol dans 5 communes des Monts d'Arrée 
(d'après DoNaL, 1976) S.A.U.: surface agricole utile. 


La Feuillée St Rivoal Botmeur Plounéour 
Cadastre | Estimation | Cite ne Cadastre Cadastre 
1965 Semenf 1968 nes 1968 1965 
corrigé Semenet | en 1970 
Terres 912 496 347 2322 2649 
Prés 361 142 172 521 624 
SAU. 1273 1 050 640 519 2843 3273 
Landes 1698 1 800 922 717 1635 1754 
Bois Taillis 29 60 239 4 447 786* 


* Note : Divers 


e la vue, en négatif, de la carte de production 
agricole laissant apparaître des blancs, régions 
peu exploitées ou de rendements faibles qui 
pourraient constituer une localisation préféren- 
tielle de boisements. 


Une analyse des relevés du cadastre de 1914, 
1963 et 1976 (BourpoN, 1979) effectuée sur 20 
communes permet de montrer que la superficie boi- 
sée augmente dans toutes les communes et dans des 
proportions beaucoup plus importantes entre 1963 et 
1976 qu'entre 1914 et 1963. 


La surface totale reboisée de 1948 à 1976 est de 
2925 hectares dont 2345 subventionnés par le 
Fonds Forestier National. Ces subventions ont sur- 
tout été attribuées pour la plantation de conifères 
(2 220 hectares), celles attribuées pour les feuillus ne 
permettant de couvrir pendant le même temps que 
125 hectares. 


La commune la plus enrésinée des Monts d’Arrée 
est le Huelgoat avec 275 hectares, soit 19,5 % de 
son territoire. 


L'épicea de Sitka forme la majeure partie des boi- 
sements de cette région depuis 1965. Bien que l’on 
en plante de moins en moins depuis 1972, ils res- 
tent prédominants par rapport aux autres espèces 
(69,27 % du nombre de plants totaux de 1973 à 
1976). 


Les pins ont dominé largement le boisement de 
1948 à 1960 (en 1948 ils représentaient 80,58 % des 


résineux plantés). Depuis ils sont très peu utilisés 
(5,52 % de 1973 à 1976). 

Le Douglas (Pseudotsuga douglasii) n’a été intro- 
duit qu’à partir de 1958. Sa contribution au boise- 
ment augmente sans cesse (environ 15% du total 
planté en 1976). 


D’autres résineux ont été plantés en grand nombre 
surtout entre 1957 et 1959. Ce sont les mélèzes et 
différents sapins dont Abies grandis : jusqu'en 1960 
ils représentaient plus de 30 % de la surface reboisée 
(Bourpon, 1976) (fig. 1). 


La décision de l'Administration et des organismes 
forestiers de boiser en conifères les zones d’incultures 
de la Bretagne centrale, dont les Monts d’Arrée, a 
fait l’objet de critiques parfois vives du grand public, 
des associations. Elle a entraîné des conflits locaux 
avec des municipalités. D’après les services forestiers 
ces conflits étaient si importants « qu’ils risquaient 
de compromettre la politique de réduction du déficit 
national en produits ligneux », ce qui les a contraints 
à demander à SAURIN J.P. et SANDOZ A. (1976) 
d'étudier «la compatibilité des boisements de coni- 
fères avec l’image des Monts d’Arrée ». 


En fait le reboisement, longtemps présenté comme 
la seule solution d'utilisation de ces zones d’inculture, 
ne peut être compatible avec le maintien d’un pay- 
sage exceptionnel de landes qui a été pour beaucoup 
dans la définition actuelle des limites du Parc régio- 
nal d’Armorique. 
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F16. 1. — Evolution des plantations de résineux (par essence) et de feuillus de 1948 à 1976 dans 
20 communes des Monts d’Arrée en fonction des petites subventions FFN. 
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C’est en fonction de l'augmentation des surfaces 
enrésinées banalisant cette région si pittoresque, en 
fonction également des décisions de l'Administration 
et des organismes forestiers d'accélérer ce processus, 
que le Parc a décidé de passer un contrat avec le 
groupe G.E.L.A. afin de montrer qu'il existe d’autres 
alternatives que le boisement en conifères. 


L'élevage du mouton est apparu tout naturellement 
comme une possibilité intéressante et ce, pour plu- 
sieurs raisons dont nous énumérons les principales : 

— Avant les grands défrichements de la fin du 
xix® siècle, l’Arrée était une région où l’on élevait 
du mouton < semi-nomade » (cf. plus haut). En 1900 
on estimait encore à 3 000 têtes les troupeaux de 
Braspart (6 450 en 1812). 

— La similitude entre les paysages de l'Arrée et 
ceux de l’Ecosse, terre de prédilection de l'élevage 
extensif d’ovins, permet de penser a priori qu’on peut 
transporter ce schéma d'utilisation, et donc faire 
revivre l'élevage dans l’Arrée. 

— Il existe une corrélation assez frappante entre 
la carte de répartition des Parc régionaux, et ce qui 
est normal (en fonction de l’article 1 de la Charte 
des Parcs), les régions à forte surface de zone d’in- 
culture, mais également avec la distribution des races 
rustiques de moutons. Ce fait semble montrer que la 
perte du mouton rustique de l’Arrée est accidentelle 
et que l’une des utilisations « rationnelles » des zones 
d’inculture semble être l'élevage ovin, et ce depuis 
des lustres. 

— On connaît en France de nombreuses races 
rustiques de moutons susceptibles d'utiliser des fri- 
ches et des landes, et d’ingérer les plantes caracté- 
ristiques de ces formations, telles par exemple les 
Ericacées. La race Solognote est la plus connue de 
ces races polyphages susceptibles de s'adapter aux 
milieux les plus diversifiés. 


Par rapport au boisement, l'élevage semblait pré- 
senter d'emblée de nombreux avantages pour les 
habitants de la région: 

— Il mobilise des surfaces importantes en élevage 
extensif ce qui pourrait aider, à partir du moment 
où l’on retrouve une utilisation pour ces terrains, à 
stopper la « fuite des terres ». En effet « nulle part 


le prix des terres n’est resté aussi bas : certaines ont 
été vendues en 1975 2 500 francs l’hectare, quarante 
fois moins que certains champs des zones légumières 
(MEYNIER, 1976). De tels tarifs encourageant des 
éléments étrangers à la région à des placements fon- 
ciers, intéressants dès lors qu’ils envisagent d’occu- 
per le terrain par des conifères. La crise de la pomme 
de terre en 1976 a accentué ce phénomène : de nom- 
breuses landes ont été vendues à des « extérieurs » 
pour être défrichées afin de produire le précieux 
tubercule. Ces faits montrent à l'évidence qu’il existe 
des possibilités d'utilisation latente de ces zones 
(notons à ce propos que la litière produite par la 
lande s’est bien vendue pendant la période de séche- 
resse de 1976 et que de nombreux bovins ont pu 
bénéficier d’un pacage bon marché au milieu de la 
disette), mais qu’elle semble mieux perçue par les 
exogènes que par les indigènes. Les autochtones ne 
se sentant plus solidaires de ces zones, se trouvent 
réellement dépossédés de terrains qui ont joué un 
rôle important dans les activités agricoles et avaient 
contribué au maintien d’une population rurale. L’éle- 
vage permettrait aux locaux de rester propriétaires 
de leur région et donc de se sentir concernés par 
son devenir. 


— En effet, l'élevage peut créer une vie sur ces 
immenses étendues de landes, alors que les conifères 
contribuent à intensifier la notion de désert et sur- 
tout de tristesse dans une région où les couleurs fon- 
cées s’intègrent mal au paysage. (Les aspects esthé- 
tiques et paysagers ne peuvent être négligés, car ils 
figurent dans la Charte constitutive du Parc naturel 
régional.) 


— L'élevage nécessite la présence d'hommes habi- 
tant sur place, ce qui n’est pas le cas pour le reboi- 
sement. 


— L'élevage peut produire chaque année de l’ar- 
gent frais aux autochtones, alors qu’il faut entre 
trente et quarante ans pour produire un capital bois. 
en l’absence d’incendie, etc. 


Mais s’il est aisé de trouver des arguments théori- 
ques, il est parfois moins facile de prouver dans la 
pratique que les hypothèses émises sont valables et 
réalisables. En effet, le premier aspect et peut-être 
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le moins évident dans un tel contexte, est la difficulté 
de cerner ce qu'a été l'élevage des ovins dans les 
Monts d’Arrée, quel type de lande ils ont utilisé, 
quel type de conduite de troupeaux a été employé, 
etc. 


La lande actuelle a évolué, comme nous l'avons 
précisé, en dehors d’une emprise humaine impor- 
tante depuis près de 40 ans. Correspond-elle à une 
zone d’inculture qui aurait pu être utilisée valable- 
ment par la race de l’Arrée ? Par ailleurs nous avons 
précisé que cette race rustique a pratiquement dis- 
paru au début du siècle, Existe-t-il encore dans la 
région des moutons suffisamment rustiques pour 
résister au climat de cette région et exploiter la 
lande actuelle ? 


Sans compter le problème de charge à l’hectare, 
qui ne pouvait être déterminé par référence exacte 
aux landes anglaises, les travaux du G.E.L.A. ayant 
démontré que les « landes bretonnes sont plus diver- 
sifiées et plus productives ». 

Il faut rappeler que l'objectif initial n’était pas de 
produire du mouton à tout prix, mais de produire du 
mouton et maintenir un paysage de lande sans qu’il 
en coûte à la collectivité, et même si possible avec 
un rapport intéressant pour les agriculteurs partici- 
pant à une telle opération. 

L'un d’entre nous a tenté de répondre à ces ques- 
tions dans une étude préliminaire (RODDE, 1974), en 
démontrant qu’une pseudo-race baptisée « Ouessant 
actuel » pouvait utiliser la lande actuelle pendant 
toute l’année, et surtout pouvait croître et se repro- 
duire en l’absence de toute supplémentation impor- 
tante. Mais cette race a subi de nombreux croise- 
ments. On sait que les moutons qui vivaient sur 
l'île d’Ouessant jusqu'au début de ce siècle étaient 
de petite taille, de coloration le plus souvent noire 
ou quelquefois blanche, les mâles étaient cornés. 
A la naissance les agneaux pesaient en moyenne 1 à 
1,5 kg pour atteindre à l’état adulte 12 à 15 kg chez 
les brebis et 15 à 20 kg chez les béliers. 

Ils étaient réputés pour leur rusticité et leur résis- 
tance aux maladies et aux conditions climatiques 
sévères qui règnent sur l’île, particulièrement pendant 
l'hiver qu’ils passent dehors. 


Aujourd’hui la quasi-totalité des brebis sont blan- 
ches mais il subsiste quelques sujets noirs ou pie- 
noirs. Le recensement du mois de février 1976 a 
donné un cheptel de 1 800 brebis (1) totalement dis- 
parates: ce sont les produits issus de croisements 
incontrôlés de races diverses. Le premier apport de 
béliers sur l’île a, en effet, été effectué dès 1904 dans 
le but d'améliorer le poids et la taille de la petite 
race d’Ouessant. Il s'agissait de moutons appartenant 
à la race de l’Arrée et aux races berrichonne ou 
Texel. De plus le naufrage d’un bateau grec a permis 
l'arrivée sur l'île de 3 brebis et d’un bélier de race 
Mérinos (RobDE, 1977). Par la suite des introduc- 
tions d’Avranchin, de Vendéen ont été tentées avec 
plus ou moins de succès. 


Les animaux actuels dits « Ouessant actuel » four- 
nissent des agneaux dont le poids varie à la naissance 
de 2,5 à 3,5 kg, les adultes présentant des poids 
oscillant entre 35 et 50 kg selon les individus et la 
saison. 


Cette « race », faiblement représentée, non stabi- 
lisée ne pouvait fournir le cheptel de base valable 
pour tenter une expérience en « vraie grandeur ». 
Aussi avons nous voulu conforter cette recherche 
préalable par une étude comparée de plusieurs races 
rustiques susceptibles d'être utilisées en TERDIASeE 
ment des races locales disparues. 


Une telle étude peut être entreprise au moins à 
deux niveaux très différents : 

© Etude globale des relations entre un troupeau 
important et les pâturages dans lesquels il évo- 
lue. 

e Analyse du comportement et de l'impact indi- 
viduel d’un petit groupe placé sur un milieu 
de surface restreinte. 


On s’aperçoit, en consultant la bibliographie, que 
dès lors que l’analyse est effectuée à l'échelon de 
l'individu la plupart des auteurs sont contraints 
d'opérer sur des groupes restreints d'animaux. C’est 
le cas par exemple de HoErs (1974) qui voulant 
déterminer le régime alimentaire d’Ovis dalli dalli, 
utilise un groupe de 11 individus. DONNELY et coll. 


(1) 1800 brebis pour 200 Iliens éleveurs sur une superficie 
de 1200 hectares répartis en 50 000 parcelles ! 
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(1974) ont étudié l'influence de la qualité de la 
nourriture sur les possibilités d’ingestion journalière 
des moutons de différentes races en travaillant par 
neuf groupes de six individus. 


Cette contrainte d’eeffectif restreint», qui en 
terme de zootechnie est fortement contestable puis- 
qu'elle peut introduire une distorsion par rapport à 
une situation de troupeaux à effectif important, est 
d'autant plus marquée que le milieu est hétérogène. 


Effectuer un choix entre l'approche globale ou 
l'approche individuelle n’est pas aisé car nous aurions 
tendance à dire qu’elles sont aussi indispensables, ou 
aussi contestables l’une que l’autre : 

— dans le cas d’une analyse globale sur troupeau 
important il y a une perte d’information évi- 
dente par < gommage » des comportements indi- 
viduels; 

— dans celui d’une analyse sur effectif réduit le 
gain d’information peut être contre-balancé par 
des distorsions comportementales liées au fait 
que les individus ne se trouvent pas dans un 
environnement social normal. 


En réalité, nous pensons que dans une étude à 
long terme l'étude individuelle sur effectif réduit doit 
être privilégiée dans un premier temps car elle per- 
met alors de perdre moins d’information lorsque le 
chercheur peut par la suite travailler sur un vrai 
troupeau. 

Pour nous, le problème n’a pu se poser en ces 
termes, car dans les conditions matérielles de l'étude, 
il ne pouvait être envisagé que l'achat d'effectifs 
réduits et il est certain que même si les conditions 
financières avaient pu être remplies pour l’achat d’un 
grand troupeau, les surfaces de landes disponibles à 
Menez Meur (1) auraient été un autre élément de 
contrainte. Par ailleurs nous devons préciser dès à 
présent que si l’on peut travailler dans certaines 
conditions particulières sur des troupeaux composi- 
tes, nous ne pouvions nous le permettre dans le cadre 
comparé que nous nous étions fixé, car les distorsions 
comportementales induites par de faibles effectifs 
nous paraissent moins importantes que celles qui 


(1) Domaine Agricole du Parc et siège de l'Administration. 


pourraient résulter de comportements « mimétiques » 
provoqués par une confusion de race. 

En fonction des objectifs précis assignés à ce tra- 
vail, nous avons privilégié l'étude de la relation 
animal/plante en insistant sur les problèmes de 
régime alimentaire. 

Ayant démontré précédemment que le mouton 
n’est pas exclusivement un herbivore (c’est-à-dire un 
consommateur de graminées et plus généralement 
d’herbacées) lorsqu'il est élevé dans une zone d’'in- 
culture (RoppE, 1974) nous avons analysé son ré- 
gime, en utilisant les méthodes appliquées aux divers 
phytophages (mangeurs de plantes) étudiés au labo- 
ratoire de Zoologie et d’Ecologie, considérant que 
pour l'instant les problèmes très importants de dégra- 
dation et de transformation des végétaux ingérés par 
les microorganismes du rumen ne pouvaient être 
abordés. 

On pourrait penser que l'étude du régime alimen- 
taire des animaux domestiques ne présente qu’un 
intérêt restreint dans la mesure où le choix des végé- 
taux, conditionné par l'homme peut être très limité. 

Il n’en est rien lorsqu'il s’agit de races rustiques 
élevées dans les conditions d'élevage originelles c’est- 
à-dire sur différentes zones d’inculture (maquis, gar- 
rigues, landes, sous-bois, etc.). 

Dans ce cas, la problématique générale se rappro- 
che beaucoup de celles utilisées pour les animaux 
sauvages. 

Le régime alimentaire peut varier considérable- 
ment au cours de l’année en fonction des saisons, 
c'est ce que nous avons montré chez le lapin de 
garenne (CHAPUIS et LEFEUVRE, 1980), mais cela est 
vrai également chez les moutons élevés dans les col- 
lines de Grande-Bretagne. 

GrirFirxs (1970) a mis en évidence que l’Agros- 
tis était brouté uniquement pendant le printemps et 
l'été alors que la Callune est très recherchée pendant 
l'hiver. À cette variation annuelle peuvent se surim- 
poser des variations journalières liées aux conditions 
météorologiques. Il semblerait d’après TRIBE (1950) 
que les moutons broutent davantage de végétaux 
ligneux lorsque ceux-ci sont recouverts d’eau (rosée, 
brouillard, pluie). 
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D’après Hogrs (1974) le régime alimentaire varie 
en fonction de la composition floristique. Celle-ci 
peut être affectée par la seule présence des moutons. 
Ainsi les travaux polonais résumés par KAJAK (1974) 
sur la relation mouton/prairie ont montré des varia- 
tions importantes de la teneur en azote des végétaux 
consécutivement à la décomposition des fèces. Un tel 
enrichissement peut être responsable de la disparition 
ou de l'apparition de certaines espèces de plantes et 
modifier considérablement les associations ou grou- 
pements végétaux existants. 


Dans le cas d’une surcharge les associations végé- 
tales se modifient considérablement et rapidement par 
suite de la suppression des végétaux les plus attrac- 
tifs, continuellement broutés. 


La proportion des plantes rejetées s'accroît paral- 
lèlement et conduit à la formation de zones totale- 
ment répulsives pour les moutons (WAIG, McMAHON, 
1964). 


ROSEN et SIÔGREN (1973) ont montré dans l’île 
d'ôland que sur les surfaces où la charge en mou- 
tons était très importante, il y avait disparition des 
graminées. Parallèlement les surfaces non-pâturées 
(pelouse à Avoine) sont envahies par les arbustes 
(Genévrier) qui à leur tour limitent la production des 
graminées. 


RAWES (1961), pour sa part, a pu mettre en évi- 
dence que dans les prairies à Nard, Fétuque et 
Agrostis, le broutage sélectif de ces deux dernières 
graminées conduit à leur régression et à l’extension 
du Nard, ce qui se traduit pour ces pâturages par 
une perte de potentialité vis-à-vis de l'élevage. 


A long terme des modifications importantes de la 
végétation peuvent apparaître sous l'impact des mou- 
tons. 


Ainsi à l’île de Saint-Kilda des changements de 
composition floristique sont intervenus dans les pâtu- 
res à Callunes et à Graminées, utilisées par les mou- 
tons de Soay. En 1931 la Callune était peu abon- 
dante dans les landes. Elle était dominée par les 
Graminées. En 1970, c’est elle qui devint prépon- 
dérante. Parallèlement dans les parcelles ne compre- 
nant que des Graminées il y a eu remplacement de 


la Houlque laineuse caractéristique de ces pâtures 
en 1931 par l’Agrostis tenuis qui domine en 1970 
(GWynNE et Boyp, 1970). Cependant le pâturage 
modéré d’une prairie de montagne conduit à une plus 
haute production végétale, par suite de repousses 
abondantes et constantes (ANDREZEJIEWSKA, 1974). 


Le maintien d’une association végétale, son blo- 
quage à un stade déterminé d’une succession végé- 
tale par l'intermédiaire d’un troupeau nécessite donc 
une connaissance la plus exhaustive possible du 
régime alimentaire des moutons et de son évolution 
saisonnière. Elle doit être complétée par une estima- 
tion quantitative de la nourriture ingérée assortie 
d’une étude de la productivité des différentes espèces 
végétales et de leur réponse au broutage ou à l’enri- 
chissement azoté apporté par la défécation. Ce sont 
quelques-uns des aspects que nous comptons déve- 
lopper dans une étude intégrée permettant de déter- 
miner si l'élevage d’une race rustique est encore 
possible dans le contexte végétal et socio-économique 
de l’Arrée. 
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POSSIBILITÉ D’ÉLEVAGE DE MOUTONS DE RACE RUSTIQUE 
DANS LES LANDES DES MONTS D’ARRÉE 


II — ÉTUDE COMPARÉE DU RÉGIME ALIMENTAIRE DE CINQ RACES 


par LEFEUVRE J.C. (1), RODDE C. (1), 
CLEMENT B. (2) et TOUFFET J. (2) 


RÉSUMÉ 


Le régime alimentaire de moutons ouessantins élevés 
sur des landes des Monts d'Arrée est caractérisé, quel 
que soit le sexe, par une phase hivernale à base de di- 
cotylédones ligneuses (Ericacées, Légumineuses) et une 
phase estivale à dominante graminéenne. Les agneaux 
nés à la fin de l'hiver calquent progressivement leur 
régime alimentaire sur celui de la mère, l'identité des 
deux régimes étant obtenue d'autant plus rapidement 
que la naissance est tardive. 

L'ingestion en alternance de Monocotylédones et de 
Dicotylédones permet aux animaux de bénéficier de 
ressources trophiques toute l'année et de vivre sans 
supplémentation. Elle évite également des carences qui 
auraient pu se manifester si l'on se réfère à la qualité 
des sols et à l'analyse minérale des végétaux ingérés. 

En raison du nombre réduit de moutons ouessantins 
disponibles pour lancer une opération «grandeur na- 
ture » d'élevage en lande, 4 autres races ont été testées. 
Il s'agit des races Swaledale (race anglaise), Solognot, 
Noir du Velay et Bizet. Seules les deux premières races 
développent des consommations qui S'adaptent à la 
phénologie de la végétation et donc au caractère annuel 
ou pérenne des différentes plantes. 

La relance de l'élevage ovin dans les landes de l'Arrée 
peut apparaître comme une opération plus satisfaisante 
que le seul reboisement en conifères envisagé par l'ad- 
ministration et les organismes forestiers. 

La réanimation de l'espace rural liée à une revalori- 
sation du milieu naturel, à nouveau entretenu et exploité, 
constitue aussi un moyen de rendre ces espaces moins 
vulnérables aux incendies qui les ravagent périodique- 
ment. 


(1) Laboratoire de Zoologie et d'Ecologie. 
(2) Laboratoire d’Ecologie Végétale. 
() et (2) ERA 798 du C.NRS. 


SUMMARY 


The diet of Ouessant Island sheep, reared on the 
heathlands of the Arrée hills (Brittany) is characterized 
for both sexes by a winter phase where woody dicotyls 
prevail and a summer phase where grasses are dominant. 
Lambs born in late winter progressively model their 
diet on that of their mother. Diet similarity is reached 
all the sooner when birth occurs at a later date. 

Alternating ingestion of Monocots and Dicotyls al- 
lows the sheep 10 draw maximum benefit from available 
food resources throughout the year and to do without 
food complementation. This also avoids deficiencies 
which might have occurred in view of the quality of 
local soils and the results of mineral analyses of ingested 
plants. 

Due to the limited number of Ouesssant Island sheep 
available for a “true size” experiment on the heathland, 
four other races were tested at the same time: Swaledale, 
Solognot, Noir du Velay and Bizet. Only the first two 
have developed diets adapted to local vegetation pheno- 
logy and thus to the annual or perennial character of 
the various plant species. . 

The revival of sheep farming on the heathlands of 
the Arrée Hills might appear to be a more satisfying 
enterprise than the sole reafforestation with conifers, as 
planned by Administration and Forestry Organizations. 
An attempt 10 revive these rural areas through a re- 
habilitation of the natural environment and its renewed 
utilization, is also a means of making these areas less 
susceptible to fire which devastates them periodically. 
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Nous avons montré précédemment (LEFEUVRE, 
1980) l'intérêt d'utiliser une approche éco-éthologi- 
que pour étudier les possibilités de réimplantation de 
moutons de races rustiques dans les landes des 
Monts d’Arrée (RoDDE, 1974, 1977; LECLERC et 
LECRIVAIN, 1975). Cette note ne présente qu’un des 
volets des études que nous avons entreprises. Elle 
traite essentiellement des relations trophiques dans 
un système mouton-lande étudié préalablement à 
partir de la < pseudo-race » Ouessant actuel. 


Nous avons testé simultanément la résistance de 
3 mâles et de 4 femelles suitées, pendant 18 mois, 
dans un enclos de 20 hectares, et suivi individuelle- 
ment le régime alimentaire de ces animaux et de leur 
descendance tout au cours de l’année. Dans cette 
publication, nous présenterons les résultats obtenus 
pour deux individus (mâle et femelle) très représen- 
tatifs du groupe. Nous bâtirons les conclusions sur 
l’ensemble de notre étude. Nous comparerons, en- 
suite, les résultats avec ceux obtenus sur les 4 races 
rustiques retenues comme susceptibles de pallier au 
faible nombre d’« Ouessant actuel » pour entrepren- 
dre une expérience en vraie grandeur (troupeau de 
200 à 300 animaux). 


Les races retenues sont les suivantes : 

— La race Bizet qui a su se faire apprécier depuis 
fort longtemps pour ses qualités de rusticité, de 
sobriété et d'endurance dans des pâturages et par- 
cours pauvres. 

— La race Solognot dont la première qualité est 
la très grande résistance à une alimentation déséqui- 
librée et aux modifications climatiques annuelles. 

— Lä race Noir du Velay qui, bien que fréquen- 
tant des pâturages riches sur terres basaltiques, est 
susceptible de s'adapter à une alimentation à base 
de dicotylédones diverses. 

— La race Swaledale, véritable mouton de lande 
en Grande-Bretagne : sa première qualité est la rus- 
ticité, c’est-à-dire sa faculté d’adaptation à des con- 
ditions extrêmes d’alimentation et de climat. 


Chaque troupeau comprenant 10 individus des 
deux sexes, l'approche du régime alimentaire d’indi- 
vidus appartenant aux 5 races retenues peut être 
divisée en deux grandes périodes : 


© Printemps-été-automne : étude de l’alimentation 
des 5 béliers, 

© Hiver: étude du régime alimentaire des 4 bre- 
bis, représentatives des 4 races encore en compétition 
(élimination de la race Bizet). 


Cette distinction saisonnière entre sexes a été dic- 
tée par des raisons essentiellement pratiques. En 
effet, au printemps, certaines femelles gestantes ou 
allaitantes ont été soumises à un régime d’alimenta- 
tion complémentaire au moment le plus critique. Les 
mâles ont toujours été gardés sur la lande sans ali- 
mentation d'appoint pendant 8 mois. Par contre, à 
partir du mois d’octobre, les béliers ont été soumis 
à des complémentations azotées pour la préparation 
à la lutte et nous avons donc cessé nos récoltes jour- 
nalières de fèces. Ce sont les femelles, alors ges- 
tantes, mais non-complémentées, qui ont été suivies 
dans leur alimentation hivernale jusqu’au mois de 
février. 


En fonction des agnelages successifs, l'influence 
maternelle sur le choix alimentaire de l’agneau a été 
suivie sur 6 «couples » de la race « Ouessant ac- 
tuel > et sur un « couple » des autres races, à l’ex- 
clusion des Solognot qui n’ont pas fourni d’agneaux 
pendant la période d’étude. 


MÉTHODE PORTANT SUR L'ÉTUDE 
DU RÉGIME ALIMENTAIRE 


Les méthodes d’étude du régime alimentaire sont 
nombreuses et variées. Elles vont de l'observation 
directe de l’animal à l'observation de l'impact du 
broutage sur la végétation en passant par des prélè- 
vements effectués en différents endroits du tube 
digestif, soit par des fistules (ruminales ou œsopha- 
giennes), par des sondes orales ou des trocarts. 
Enfin, elles peuvent être effectuées, soit post-mortem 
par examen du contenu du tube digestif, soit à partir 
des fèces émises par l'animal (fig. 1). 

Trois méthodes ont été choisies : 


— Etude directe de l'impact des moutons sur la 
végétation (pistage). 
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Observations directes : 

Un individu est chotsi et autvi &u 
Lever au coucher du soleil de façon 
à déterminer ses rythmes d'activité 


et Les prises alimentaires au cours 
de la journée, l'occupation de L'es= 
pace. L'observation ast répétée en 
des temps différente tout au Long 
de l'œmée. 


Observations végétation : 

Une étude visuelle qualitative peut 
être effectuée avt l'introduction 
des animaux dms l'enclos et régu- 
Lièrement après. On suit L'impact 
du troupeau sur La végétation et 
L'évolution des repousses après le 
broutage par rapport à un enclos 
témoin. 


Etude des fèces : 


Des prélèvements de fèces sont ef- 
fectués directement &ms l'animal 
Gt cnalysés por une méthode micro= 
grephique. La détermination des 
épidermes des végétaux consommés 
permet de définir le régime ali- 
mentaire saisonnier. 


Trocart spécial 
\ Vo ets 
Vrn post-mortem 

\ ‘Fistule ruminale 


\ristule oesophagienne 


1. — Schéma récapitulatif détaillant les différentes méthodes 


d'étude du régime alimentaire. 


— Etude comportementale des animaux en pâtu- 

rage libre (journées continues). 

— Etude des végétaux ingérés, par l'examen des 

fèces. 

Les conditions générales de l'étude (végétation 
dense, hétérogène et épineuse de la lande, perturba- 
tion minimum des animaux) nous ont interdit l’uti- 
lisation des sondes et des fistules. 

L’application des trois méthodes conduit à des 
résultats complémentaires : 

— la première permet de connaître la manière 
dont les végétaux sont sélectionnés : extrémités, ra- 
meaux, bourgeons, fleurs, etc. Elle permet d’appré- 
cier, à court et moyen terme, l'impact des moutons 
sur la végétation; 

— la deuxième nous indique la stratégie du choix 
alimentaire journalier et saisonnier. Elle renseigne 
pendant le jour, sur la qualité horaire de l’alimen- 
tation; 


— la dernière traduit assez fidèlement (CHAPUIS 
et LEFEUVRE, 1980) la consommation des divers 
végétaux pendant un temps restreint. Elle présente 
l'avantage de rendre compte de l’alimentation noc- 
turne. C’est grâce à elle que nous pouvons cerner 
les variations individuelles tout au cours de la saison 
et déceler l'ingestion de certains végétaux utilisés en 
faible quantité, mais pouvant jouer un grand rôle 
(toxicité, oligo-éléments, valeur énergétique, etc.). 


COPROLOGIE 


Les prélèvements de fèces sont effectués directe- 
ment dans l'animal (rectum) et analysés, après trai- 
tement (FAGGION, 1974), par une méthode micro- 
graphique. 
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PLANCHE 1 

jpidermes des différentes plantes consommées par les moutons 
1) Ulet europaeus (x 1250). 

2) Ulex galli (X 1250). 

3) Ilex aquifolium (X 300). 

4) Vaccinium myrtillus (X 500). 
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PLANCHE 2 


Phytolithes silicieux des graminées et des cyperacées des enclos 
d'expérience : 
1) Agrostis setacea (X 2700). 
2) Molinia caerulea (x 4500). 
3) Holcus mollis (x 2250). 
4) Festuca capillata (X 4500). 
5) Carex sp. (X 3400). 
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Grâce à des épidermes de référence (CHAPUIS, 
1976), les végétaux consommés, et donc le régime 
alimentaire, peuvent être connus. Le comptage des 
fragments ayant résisté à la digestion permet d’ex- 
primer des pourcentages relatifs qui évoluent au 
cours des saisons, selon l’ingestion préférentielle des 
individus (RopDE, 1977; CHapuis, 1976; CHAPUIS 
et LEFEUVRE, 1980) (PI. 1). 

Dans le cas de régime de monocotylédones, la 
méthode de comptage des phytolithes (CHEROUVRIER, 
1973; CHEROUVRIER et al., 1975) peut être utilisée 
(PL 2). Dans cette étude préliminaire, nous l’avons 
retenue, tout en en connaissant ses limites, pour 
pouvoir apprécier, d’une façon très précise, les pro- 
portions relatives entre toutes les espèces grami- 
néennes. 


CARACTÉRISTIQUES GÉNÉRALES 
DE LA VÉGÉTATION 


Les associations végétales des enclos sont variées 
(fig. 2); 


lande haute à bosquet d’Ajonc d'Europe, 
lande âgée à Callune, 


— lande âgée à touradons de Molinie, 

— talus à Ajonc, Callune et Bruyère cendrée, 

— lande mésophile à Molinie, Agrostis, Ajonc de 
Le Gall et Bruyère ciliée, 


— lande jeune à Molinie et Agrostis, 


— lande gyrobroyée à Graminées. 


On trouve, selon les faciès une douzaine d'espèces 
dominantes, dont Ulex europaeus, Ulex gallü, Erica 
cinerea, Erica ciliaris, Vaccinium myrtillus, Calluna 
vulgaris, Agrostis setacea, Agrostis tenuis, Holcus 
mollis, Molinia coerulea, Luzula sylvatica, Pteridium 
aquilinum. Elles sont accompagnées par une tren- 
taines d'espèces peu représentées, mais qui peuvent 
être consommées, comme Festuca sp., Danthonia de- 
cumbens, Ilex aquifolium, Hedera helix. 


a) 


@ 


G) 


() 


(5) 
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TABLEAU 1 
Composition chimique des plantes de lande 


en glkg de MS. en mg/kg de MS 
Nomde | Cal P [Name | Fe [zn[Mn| cu 
végétaux 
Molinia La | 
crue | 10 |1,5110,6|091| 38343 |116| 5 
Agrostis 
sea |iu|ogr|ioolon| s1|35|12 | 2 | 
Utex 
europaæeus | 1,86 | 1,23 | 5,43| 1,86| 179/ 51 | 52 | 7 
Utex galit | 1,511 0,49 |1,04| 1,51] 425[45 | 20 | 3 

3,45 | 0,38 | 1,50 2) 659] 62 |152| 9 
Calluna 
gars | 424] 045 [169] 192|1452] 63 [235 | 
Composition chimique des plantes compagne 

as 

en g/kg de MS. en mg/kg de MS. 
Nomdes | ca] P | Na] Me | Fe |2n|Mn| Cu 
végétaux 
=| L 

Calluna | 1,6[0,428| 0,5 | 11 
aber 2560270180. 0230| 000) D MED!) EUE 
Vaccinium 
myrtilus | 3,31 192| 03 | 21 |180 | 105 | 20 
Eoleus 
mollis 11/2975] 4,7 | 2,5 | 250 |  l160 | 4 
Cirsium : 
füipendu- | 11,21 0,57| 4,8 | 3,5 | 300 | |380| - 
lum 
Luzula 
shatiea | 171169! 1,5] 22 | 700 |  |380 | 45 


jousses annuelles 

unes pousses du mois d'avril 74 
(4) : plante entière 

(5) : feuilles du coeur. 


Une analyse de la composition chimique des prin- 
cipales plantes de la lande et des plantes compagnes 
dominantes dans les endroits abrités, ou sur les crêtes 
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Echelle 


Laboratoire d'Ecologie végétale ,Univeraité de RENNES I 


Limite et âge des zones exploitées 


Lande xérophile à Erica cinerea et 
Callima vulgaris 


Lande mésophile à Erica ciliaris, 
faciès à Agrostis setacea 


Lende mésophile à Erica ctliarise, 
faciès à Molinta caerulea 


Lande hygrophile à Erica tetralix 


Fourré et talus à ajoncs 
(Ulez europaeus et Ulez gallii) 


Chemin colonisé par Molinia caerulea 
et Calluna vulgaris 


Prairie tourbeuse à Molinia caerulea 


Saussaie 


Fic. 2. — Enclos expérimentaux de Menez Meur, 1975. Groupe 
« Noire du Velay ». 
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schisteuses a été effectuée (tableau 1). Elle attire les 
commentaires suivants : 


— Les végétaux typiques possèdent des valeurs de 
P et de Ca très faibles. Le rapport Ca/P (de 1,5 à 2 
pour les ruminants) varie dans l’ordre suivant : 


Molinie 0,9 
Ajonc 1,54 
Bruyère SAIS) 


— Les plantes compagnes localisées sont plus 
riches, mais le rapport Ca/P n'est pas toujours satis- 
faisant : 


Houlque 0,4 
Luzule 1 
Myrtille 1,7 


Seule la Callune présente un rapport extrêmement 
élevé : 7,5. 


Les teneurs en Na et Mg sont comparables à 
celles des fourrages classiques. 


On peut donc considérer que la plupart des plan- 
tes manifestent une carence en phosphore importante. 
Certaines possèdent une teneur très faible en Ca, 
mais cette pauvreté peut être compensée par la pré- 
sence de plantes beaucoup plus riches, ce qui met 
en évidence l'intérêt d’un régime alimentaire diver- 
sifié. 

TABLEAU 2 


Teneur en Azote et en Matière Azotée Totale des jeunes 
pousses annuelles de plantes ingérées par les moutons 
élevés sur landes. 


a N MAT. 
LES g/kg MS. % 
Ulex europaeus 2,05 12,8 
Ulex galii 1,76 11,0 
Erica ciliaris 1,46 9,1 
Molinia coerulea 2,78 17,3 
Agrostis setacea 2,64 16,5 
‘Holeus mollis 4,72 29,5 
Calluna vuléaris 1,93 12,0 
Vaccinium myrtillus 2,50 15,6 
Luzula sylvatica 2,31 14,4 


Les taux de protéines ont été calculés à partir de 
la formule suivante : 

M.A.T. (Matière Azotée Totale) — N X 6,25 

(N = Azote obtenu par la méthode de Kjeldhal) 

11 semble que les plantes de la lande soient pau- 
vres en protéines, à l’exception de la Houlque. 


Il faut noter également que les teneurs en Azote 
varient considérablement en fonction du stade de 
développement du végétal. Ainsi, la teneur en Azote 
décroît jusqu’à 0,55 pendant l'hiver, chez Molinia 
coerulea; par contre les Agrostis peuvent, pendant 
cette même saison, présenter des valeurs encore inté- 
ressantes avec N = 1,16. 


La teneur en cellulose de ces végétaux est très 
élevée et conduit à des teneurs en matière sèche très 
importantes. On peut les assimiler à des fourrages 
grossiers avec MS. > 15 %. 


La valeur alimentaire de la végétation varie dans 
des proportions notables en fonction des stades phé- 
nologiques, mais elle reste correcte pendant les mois 
d'hiver grâce à la présence des végétaux ligneux et 
principalement des Légumineuses. 


ÉVOLUTION DE LA BIOMASSE AÉRIENNE 
DANS LA LANDE MÉSOPHILE 


Pour bien caractériser les landes susceptibles d’être 
exploitées par les moutons, nous pouvons rappeler 
les principaux résultats obtenus par l’un d’entre nous 
(CLÉMENT, 1978). Notons en particulier que la bio- 
masse de la lande mésophile (la mieux représentée) 
augmente progressivement jusqu'à 3 ans et atteint 
9 à 10 t-ha-!. Pendant la période de 4 à 7 ans, les 
variations deviennent de plus en plus faibles, de 
l'ordre de 2 t‘ha=1 en 3 années. Au-delà de cet âge, 
la croissance s’accélère à nouveau et la masse végé- 


tale atteint alors 27 t-ha-! à 15 ans. 


Ces valeurs sont toujours supérieures à celles des 
landes à Callune d'Angleterre et d’Ecosse (3,8 t:ha=1 
à 5,2 t-ha=1 à 3 ans, d’après ROBERTSON et DAVIES, 
1965 et CHAPMAN, HIBBLE et RAFAREL, 1975). Elles 
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Fi. 3. — Evolution du régime alimentaire chez un bélier, une 
brebis (3), et chez un couple mère-jeune (4) — agneau 4/) de la 
race « Ouessant actuel ». 


AJONC || (uLEx GALLII = ULEX EUROPAEUS 1 
CAILUNE  (CAILUNA voicanis | 
BAUVERE (ERCA cH/AMS) 
DICOTYLEDONES DIVERSES 
GRAMINEES DIVERSES 

MOLINIE UMOLIN/A CŒRULEAI 


AGROSTIS (AGAOSTIS SETACEA 
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sont cependant nettement inférieures à certaines lan- 
des armoricaines à Ajoncs dominants où l’on peut 
enregistrer 43 à 50 t‘ha=1 de 12 à 15 ans (GLOA- 


GUEN et TouFFET, 1973; FORGEARD, 1977). 


PRINCIPAUX RÉSULTATS CONCERNANT 
L'ÉVOLUTION DU RÉGIME ALIMENTAIRE 
DE LA RACE DE RÉFÉRENCE : 

LES « OUESSANT ACTUEL » 


1. EVOLUTION DU RÉGIME ALIMENTAIRE CHEZ UN 
BÉLIER. 


La détermination des principaux épidermes trou- 
vés dans les fèces et la confirmation, en ce qui 
concerne les Graminées, de leur contribution spéci- 
fique grâce à la méthode des phytolithes (PL 2) 
permettent de montrer une nette dominance de Moli- 
nia coerulea, d'Agrostis setacea et de diverses autres 
Graminées dont Holcus mollis, Agrostis tenuis et 
Festuca sp. que nous avons regroupées ensemble 


100 


% epidermes 


3 oicornesones 


(fig. 3). Nous pouvons noter, toutefois, la consom- 
mation tout au cours de l’année, avec des pics au 
printemps, en automne et pendant l’hiver des divers 
Ajoncs et à un degré moindre, de la Callune et des 
Bruyères. 


Une analyse effectuée sur un Bélier pendant 21 
mois met bien en évidence, à travers l’évolunin 
du rapport R — Monocotylédones / Dicotylédones 
(tabl. 3) cette variation saisonnière. 


On peut noter 3 phases successives correspondant 
à l'hiver, au printemps-été et à l'automne (fig. 4). 

— L'hiver se caractérise par un régime de Dico- 
tylédones : Bruyère, Ajonc, Callune (R < 1). 

— Le printemps-été se distingue par linges- 
tion préférentielle de Graminées : Molinie, Agrostis 
(R > 1) (R = 32 en août et en juillet 1975). 

— L'automne correspond au retour progressif au 
régime de Dicotylédones (1 < R < 5). 

Ces trois phases, liées aux saisons, traduisent 
l'adaptation permanente de l’animal aux végétaux les 
plus attractifs et les plus riches énergétiquement. 
Nous remarquons, cependant, que ce phénomène 


M cnes 


FiG 4. — Evolution du régime alimentaire, au cours des années 1974-1975, du bélier Ouessantin. 
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rlmlaluh{slals/olnx 


D |{10/LEuleM haulsM |5 | M'A NILst |h0 


graminées | 15%|21%|52%| 90% |95% |96%| 97% 55%[40% 25%| - |43%|58%| 63%| 74%| 94%] 74%] 97%|83%|77%|70% 
dicotylé- 

dones 85% |19%/38%|10%| 5%| 4%| 3%145%|60%175% | - | 51%|42%|37%| 26%] 6%|26%| 3%|17%|23%|30% 
R 0,18 |0,27 |1,63 19 |24 [3233/1222 [us 0,33 | — |0,75 |1,38 170 [285 15,87] 2,85 |32,33| 4,88 | 3,35 |2,33 


TABLEAU 3 
Evolution du pourcentage relatif d'épidermes de Graminées et de Dicotylédones trouvés dans les fèces pendant 21 mois 


chez un bélier de la race 


s’atténue lors de la deuxième année. On assiste à 
un allongement de la phase graminéenne, ce qui 
montre le pâturage sélectif de l’animal pour ce végé- 
tal. En 1974, il a sélectionné des zones graminéennes 
qu’il exploite au maximum dès le début de 1975. 
Ainsi, après la phase de découverte de l’enclos, il y 
a utilisation maximale grâce à une connaissance 
exacte de la localisation des végétaux les plus attrac- 
tifs (les Graminées) dont la croissance est d’ailleurs 
favorisée par le broutage continuel. 

Au bout de deux années passées sur la lande, le 
rapport graminées/dicotylédones, exprimé par ce bé- 
lier et qui permet d’opposer un régime estival (> 1) 
à un régime hivernal (< 1) semble montrer plusieurs 
faits qui nous paraissent importants : 

— Un mouton de race rustique placé brutalement 
dans un milieu différent de celui qu’il utilise, adapte 
son régime alimentaire à l’évolution phénologique des 
plantes les plus courantes. Dans un écosystème à 
deux strates dominantes (strate graminéenne, strate 
arbustive basse), cette coïncidence permet à l’animal 
de se nourrir toute l’année. 

— On peut considérer néanmoins qu’il existe chez 
ces moutons une préférence importante pour les Gra- 
minées, ce qui se traduit par une augmentation de 
la durée du régime alimentaire de type < estival » 
par rapport au régime qualifié d’« hivernal ». 

— Cet allongement de la période à régime grami- 
néen dominant ne peut se concevoir à notre avis, 
que si l'on envisage, qu’à une phase d’adaptation et 
de prospection masquée par une forte liaison régime 
alimentaire-phénologie, se substitue une phase con- 
naissance de l’espace et occupation maximale. 

Celle-ci conduit l’animal à sélectionner les plantes 


« Ouessant actuel ». 


les plus appétitives et donc à exprimer un choix en 
triant les touffes précoces ou tardives d’une espèce 
ou d’espèces à densité plus faible. 

C’est cette découverte d'individus isolés ou d’espè- 
ces à comportement phénologique différent de l’en- 
semble de la population qui permet à l’animal de 
renforcer sa période régime « estival ». 


Une telle phase ne peut intervenir que si l’on met 
en parallèle, soit une bonne connaissance du terrain, 
soit une augmentation des parcours, l'animal pouvant 
entrer plus fréquemment en contact avec ces frac- 
tions de population végétale précoce ou tardive. 


2. ETUDE DU RÉGIME ALIMENTAIRE D'UNE BREBIS EN 
PÉRIODE HIVERNALE. 


La dominante reste toujours graminéenne, mais le 
rapport R (monocotylédones/dicotylédones) est très 
proche de l'unité; de décembre à février : 1,2 <R < 
1,8 (fig. 3b et tabl. 7). La proportion d’Agrostis, 
importante en novembre, décroît et ce végétal est 
progressivement remplacé par les autres graminées 
(Fétuque, Danthonie) de la lande. La consommation 
des dicotylédones est variée : elle traduit le broutage 
sélectif de la brebis qui recherche les feuilles vertes 
(Houx, Lierre, Cirse, Bruyère cendrée) attractives et 
comparativement plus appétantes que les Ajoncs et 
la Callune (fig. 3 b). 


Nous pouvons, pour conclure, comparer ce gra- 
phique à celui obtenu (fig. 4) pour le bélier de même 
souche pendant les deux périodes hivernales précé- 
dentes : le rapport R est très proche ou inférieur à 
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l'unité, attestant le choix préférentiel des dicotylé- 
dones durant cette période et confirmant la nécessité 
de leur ingestion pour équilibrer la ration alimen- 
taire. 


3. ETUDE COMPARATIVE DES RÉGIMES ALIMENTAIRES 
MÈRE-JEUNE. 


L'agneau étudié est né en février; il subit donc, 
lors de la découverte du milieu, les conditions très 
difficiles de l'hiver sur la lande et, en particulier, 
l'absence de matériel vert appétant. 


Les deux régimes présentent tout d’abord une évo- 
lution différente durant cette période pré-printanière 
(fig. 5). Le 23 avril correspond au changement de 
stade phénologique de la Molinie (apparition des 
jeunes feuilles) auquel la brebis et le jeune sont 
sensibles. Toutefois, celui-ci manifeste encore des 
attirances vers les végétaux ligneux, les seuls qu'il 
ait découverts dès ses premières prises alimentaires 
(fig. 3 et 5). 


PENELOPE 
2 épidermes. 


On peut, à partir de plusieurs études de couples 
mère-jeune, considérer le problème de l’apprentissage 
des jeunes: connaissance et sélection des végétaux 
les plus riches au cours des saisons. 


En période hivernale, en l'absence de végétaux 
tendres et attractifs, le choix du matériel végétal par 
le mouton est très varié; nous constatons alors que 
le régime du jeune diffère très nettement de celui 
de la mère. Ceci peut être felié aux.faits suivants : 

— l'agneau, bien que lié à la mère par les nom- 
breuses tétées journalières manifeste des comporte- 
ments d'indépendance entre chacune d’entre elles. 
Il ne suit que très rarement l’activité nutritionnelle 
de la mère; 


— cette sélection différente du jeune peut être due 
à l'impossibilité de prélever certains végétaux en 
raison de la dimension ou de l'efficacité de la den- 
ture (broyage difficile des fragments végétaux durs 
et ligneux); 

— le jeune, grâce à son museau fin, peut recher- 


cher les pousses les plus tendres, les plus appétantes, 
là où la mère ne peut avoir accès; 


brebis 


4 28.4 7.5 


O2 agrostis 
OA moiinie 


graminées C2] 


M sir 


FiG. 5. — Evolution du régime alimentaire des couples mère-jeune de la souche Ouessantine. 
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— la taille du jeune ne lui permet pas d’atteindre 
les pousses et fleurs des végétaux ligneux hauts 
comme les Ajoncs d'Europe. 


Dès l'apparition des pousses printanières très at- 
tractives, il y a focalisation de toutes les prises 
alimentaires envers le végétal le plus riche énergéti- 
quement. Les diversités entre les régimes du jeune 
et de la mère s’estompent et il apparaît alors le 
régime « type», tout à fait comparable à celui du 
bélier de même souche à la même période. 

Il y a correspondance exacte, au sein de ce 
groupe, entre le régime de ces trois individus; elle 
traduit une sélection des végétaux, indépendante de 
Jâge et du sexe, et donc une influence de la mère 
sur le jeune. 


Mais le problème reste complexe et nos résultats, 
trop succincts, ne permettent pas de connaître les 
modalités de la sélection du jeune : 

— Est-elle essentiellement due à la présence con- 
tinuelle de la mère qui lui enseigne le choix à effec- 
tuer selon sa propre connaissance du milieu ? 

— Est-elle liée au caractère racial proprement dit, 
sachant que les races les plus rustiques ont gardé 
laptitude à la consommation d’une végétation hété- 
rogène, alors que les races améliorées se sont spécia- 
lisées envers les Graminées ? On peut se demander 
si les agneaux sélectionneraient les végétaux de la 
lande de la même façon que les parents s'ils en 
étaient séparés dès la naissance. 

Seule une étude de longue durée, portant sur des 
troupeaux plus importants, pourrait répondre à l’en- 
semble de ces questions, si importantes sur le plan 
sélection d’une race en vue de l’utilisation d’une zone 
d’inculture déterminée. 


Il ressort de ces observations que les moutons 
amènent une modification progressive de la végéta- 
tion de la lande par le pâturage sélectif qu'ils opè- 
rent. Elle est cependant d’ampleur variable selon 
le chargement à l’hectare, lui-même dépendant de 
l'attractivité d’un faciès par rapport aux autres : 

— Dans le cas d’un chargement faible à l'hectare, 
nous obtenons une transformation de la forme végé- 
tative des végétaux continuellement broutés : 

© arasement des touffes et 


e blocage des croissances verticales au profit de 

l'étalement horizontal. 

— Dans le cas d’une surcharge, les associations 
végétales se modifient considérablement et rapide- 
ment par suite de la disparition des végétaux les plus 
attractifs et extension des végétaux délaissés. 


Dans les Monts d’Arrée, si un tel phénomène se 
produisait, on assisterait à la disparition des plantes 
ligneuses jeunes (Bruyère, Callune, Ajonc) et à une 
extension des plages graminéennes rases et des zones 
à touradons à Molinie, répulsives, non exploitées. 


Une surcharge aboutirait à la formation de zones 
impropres à l'élevage ovin, puisque la suppression 
des dicotylédones ne permettrait plus le maintien 
des animaux en période hivernale. 


Ces conclusions coïncident exactement avec celles 
de nombreux travaux anglais. Elles montrent que, 
même dans le cas de faible charge, il existe en per- 
manence un équilibre, mouton-composition de la 
végétation qui devrait sans doute être remis en cause 
périodiquement par un procédé drastique (tel la fau- 
che ou le feu), si l'on veut maintenir le rapport 
graminées-dicotylédones arbustives, dans les limites 
telles que la végétation permette à l’animal de se 
maintenir toute l’année. 


Dans le cas particulier des landes bretonnes, et 
en fonction des études portant sur les décomposeurs 
(BAILLOT, TREHEN, com. pers), il semble impor- 
tant d'éviter le feu (procédé couramment utilisé en 
Grande-Bretagne) et d'utiliser uniquement la fauche, 
selon une périodicité qu’il reste à déterminer. 


ÉTUDE COMPARÉE 
DU RÉGIME ALIMENTAIRE DES MÂLES 
ET DES FEMELLES DE DIFFÉRENTES RACES 
AINSI QUE DES COUPLES MÈRE-JEUNE 


Tous les régimes alimentaires des béliers des diffé- 
rentes races présentent une évolution similaire, quel- 
les que soient les races, pendant toute la période 
d'étude (fig. 6 et tabl. 5). 
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FIG. 6. — Détermination des régimes alimentaires des béliers 
’ de différentes races. 
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Une analyse détaillée nous permet de montrer les 
faits suivants, mois après mois : 

_— À la date du 23 avril, les crottes sont compo- 
sées de fragments végétaux appartenant à toutes les 
espèces potentiellement consommables, et ceci dans 
des proportions non négligeables. Comme dans beau- 
coup de cas, cette diversité importante se traduit par 
l'absence de dominance réelle d'un végétal parti- 
culier. 

— Dès le mois de mai, on peut noter un pourcen- 
tage extraordinairement élevé de fragments d’épider- 
mes caractéristiques de la Molinie. Cette consomma- 
tion accrue s'accompagne de la disparition progressive 
des autres Graminées. Par contre, les prises de dico- 
tylédones se maintiennent et les pourcentages d’épi- 
dermes ne varient pas. 

— Au mois d’août, la proportion des épidermes 
de Graminées atteint pour tous des valeurs très éle- 
vées : 80 à 95 % d’épidermes. 

— A la fin de l'été, le flétrissement de la Molinie 
se traduit par une non-consommation par les mou- 
tons. 


Par contre, en raison de la plus grande pérennité 
des parties vertes, les Fétuques, Agrostis et Dantho- 
nies continuent à être prélevées et se comportent 
alors comme des Graminées relai ou de substitution. 
Les pourcentages d’épidermes de ces graminées clas- 
sées dans les «diverses» évoluent de façon très 


sensible (à l'exception du bélier Swaledale) (tabl.4). 


TABLEAU 4 
E 
Race Tunes | SePtenipre 
Noir du Velay 4% 11% 
Solognot 5,5 % 1% % épidermes 
Swaledale 19,5 % FENMS 
“Ouessant”" 17% 23,5% 


— En octobre, les proportions d’épidermes de di- 
cotylédones et de Graminées diverses sont équilibrées. 
Ces dernières, en remplaçant la Molinie ne jouent 


TABLEAU S 


Evolution saisonnière du rapport graminées-dicotylédones 
pour les régimes alimentaires des béliers de toutes races. 


Ee ZE RS Ti 
% épidermes graminées et R 234 | 65 215 | 186 | 25.7 | 278 | 109 | 3010 
T 
% | 905 | 94 88 84 84 92 92,5 = 
Bizet | 
R 9,5 | 156 15 52 52 76 | 123 
% | 98 98 97 98 985 | 96 89 82 
Noir du Velay 
R 49 49 323 | 4 65,6 | 24 8 45 
% | 49 52 74,5 | 81 85 85 94,5 | 89 
Solognot — L 
R 0,96 | 1,08 29 42 56 | 172 8 12 
HR 5750 15 56 on ion RES 59,5 
Swaledale 
R 13541 3 12 1,1 3 41 5,6 14 
% | 84 93,5 94,5 | 74 97 83 76,5 | 69,5 
“Ouessant” 
R 2 5,2 | 143 17,1 28 | 323 48 32 22 
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pas le même rôle attractif et nutritif : leur teneur en 
cellulose est particulièrement élevée et leur distribu- 
tion spatiale beaucoup plus dispersée. Aussi les mou- 
tons, pour obtenir la quantité de nourriture néces- 
saire au remplissage de leur estomac, doivent ingérer 
des aliments cellulosiques et encombrants. Ceci pour- 
rait expliquer, en partie, l'augmentation des frag- 
ments des Ajoncs et des Bruyères dans les fèces du 
mois d'octobre. 


Mais il se peut également que cette hausse des 
pourcentages d’épidermes de dicotylédones traduise 
une adaptation progressive des moutons à une ali- 
mentation hivernale à base de végétaux ligneux, les 


seuls à présenter une pérennité presque totale. 


Il est important de constater que les individus qui 
manifestaient le régime estival le plus fortement gra- 
minéen présentent en octobre un régime évoluant 
toujours dans ce sens. Nous pouvons comparer les 
pourcentages d’épidermes de Graminées (Molinie, 
Agrostis et graminées diverses) des béliers Noir du 
Velay et Swaledale : 


TABLEAU 6 
Race Juillet Octobre 
eee 1 
Noir du Velay 98,5 % 82% % épidermes 
Swaledale 75,5% SCAN EPS 


Le rapport R de juillet, relativement semblable 
pour les deux béliers, devient très différent au mois 
d'octobre. 


Les différences très nettes observées entre les 
régimes alimentaires des béliers permettent de les 
scinder en deux groupes : 

— ceux dont le régime est très fortement grami- 
néen pendant les 8 mois étudiés. Le rapport R (mo- 
nocotylédone/dicotylédone) reste proche de 4 ou 
plus toute l'année. (% épidermes de graminées supé- 
rieur à 80): 

e Béliers Bizet, Noir du Velay, Ouessantin; 

— ceux dont le régime est plus équilibré entre 
végétaux de toutes sortes à certaines périodes de 
l'année : 

— à la fin de l'hiver et en automne : R = 


— en période estivale : R > 5: 

e Béliers Swaledale et Solognot. 

Ces résultats confirment les observations compor- 
tementales effectuées parallèlement. 

En ce qui concerne les femelles, on doit noter que 
leurs régimes alimentaires sont variés, les épidermes 
des principaux végétaux de la lande étant bien repré- 
sentés dans les 4 cas considérés (tabl. 7, fig. 7). 


TABLEAU 7 


Evolution du régime alimentaire hivernal des 4 brebis 
étudiées et variations du rapport R. 


FR Te 
% épidermes 
ameerR de 11)|È0120)82715 050 
| 89% |825%| 835% |77,5% 
Noir du Velay 
R| 809 | 4,7 | 5,06 | 3,4 
% | 71% [69% | 6454715% 
Solognot 
R| 245 | 2,2 | 18 | 3,04 
% | 715% 59,5%| 61% |705% 
Salade | 
R 
% 
“Ouessant” 
R 


Nous constatons cependant que : 

— la dominance est toujours graminéenne, même 
au cœur de l’hiver (R > 1). Les régimes des brebis 
Solognot, Swaledale et Ouessantin sont très sembla- 
bles. Seule la brebis Noir du Velay se distingue par 
une consommation toujours très fortement grami- 
néenne jusqu’en janvier (R = 4); 

— la proportion d’Agrostis, importante en novem- 
bre, régresse dès décembre. Ce végétal est remplacé 
par les autres Graminées de la lande (Fétuque, Dan- 
thonie), ce qui permet le maintien du rapport R — 
Mo/Di; 

— la consommation des dicotylédones est variée 
et la proportion d’épidermes de plantes diverses 
(Cirse, Bruyère cendrée, Lierre, Houx, etc.) est im- 
portante. Elle traduit le broutage très sélectif de ces 


ÉLEVAGE DE MOUTONS DE RACE RUSTIQUE 791 


SWALEDALE (776) OUESSANTINE (noiraude) 
400 
VA) 


na 


Hu ne 
Da 


ï 


À 


NOIRE du VELAY (3816) sotocnore s6) 


mr rl 
MAT ct in 


san eo ai hs: su 21 82 


dates des prélèvements 


DÉTERMINATION DES REGIMES ALIMENTAIRES 


CALLUNE  (cAllUNA VUGARS) 


BAUVERE  LERICA CILIARIS ) 


DicorvLeDonEs  oIVEnses 


GRAMINEES DIVERSES 


MOLINIE (MOLINIA Cœnuceà) 


AGROSTIS (AGROSIIS SETAGEA 


Fic. 7. — Etude comparée du régime alimentaire de 4 femelles 
de races différentes pendant l'hiver. 
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brebis et la recherche des feuilles vertes toujours 
attractives et, comparativement, plus appétantes que 
celles des Ajoncs et Callunes. 


Seule la brebis Swaledale sélectionne ce dernier 
végétal, ce qui est en rapport avec ses « expérien- 
ces » antérieures (pâturage comportant de la Callune 
dans son pays d’origine). 


L'ensemble de ces résultats, relatifs aux régimes 
alimentaires des mâles et femelles de toutes races, 
permet de confirmer les constatations éthologiques : 


— la différence entre les 5 races se précise à 
travers leur évolution saisonnière de prises alimen- 
taires; 


— deux races développent des consommations qui 
s'adaptent à la phénologie de la végétation, et donc 
au caractère pérenne et annuel des différentes plan- 
tes : Ce sont les animaux Swaledale et Solognot; 


— deux races paraissent beaucoup moins sensibles 
à ces variations saisonnières de la qualité alimentaire 
de la végétation et semblent liées essentiellement aux 
monocotylédones : 

Noir du Velay, et sans doute Bizet. (La mort d'une 
partie du troupeau par inadaptation (?) à la lande 
actuelle ne nous a pas permis de confirmer la ten- 
dance générale manifestée par le bélier pendant la 
période estivale). 


— La souche Ouessantine est intermédiaire entre 
les 4 races précédentes. Très sensible à la végétation 
graminéenne estivale, elle est cependant capable de 
sélectionner les dicotylédones en régime hivernal. 


Un régime alimentaire équilibré entre monocoty- 
lédones et dicotylédones à csrtaines périodes criti- 
ques de l'année peut être considéré comme une 
meilleure réaction de l'individu en milieu hétérogène. 
Elle se traduit par une adaptation plus rapide des 
moutons à des conditions nouvelles de l’environne- 
ment. 


L'observation des couples mère-jeune des races 
Ouessant, Bizet, Noir du Velay et Swaledale permet 
d’énoncer les constatations suivantes (tableau 8 et 
figure 8) : 

— consommation estivale à dominance molinéen- 


ne, avec des valeurs plus ou moins élevées : 70 % 
à 90 % d’épidermes durant l'été; 

— diminution des prises de cette graminée, dès 
la fin de l'été, quand les feuilles deviennent fortement 
cellulosiques et desséchées (cf. cycle de croissance); 

— à cette même période, l'augmentation de la 
consommation des Graminées diverses (Agrostis, Fé- 
tuque, Danthonie, Houlque, etc.) s’oppose à celle des 
dicotylédones. Il s'ensuit que la proportion des Gra- 
minées et des non Graminées n’évolue pas; 

— au cœur de l’automne, les régimes alimentaires 
sont toujours à dominance graminéenne, pour l’en- 
semble des animaux considérés; 

— les jeunes suivent une évolution alimentaire, 
après le sevrage, tout à fait semblable à celle des 
adultes, qu’ils soient mâles ou femelles. 

La similitude des régimes des brebis et de leur 
jeune, dans chaque cas étudié, permet de distinguer 
deux grandes classes : 

— Individus dont le régime alimentaire est à forte 

dominance graminéenne : R — Mo/Di = 5 
toute l'année : 


Il s’agit des races Bizet, Noir du Velay et de la 
souche Ouessantine (cf. fig. 9 relative uniquement au 
Noir du Velay). 


Les pourcentages d’épidermes de Graminées va- 
rient très peu entre l'été et l'automne, par suite du 
remplacement des prises de la Molinie par celles 
d’autres Graminées, présentes dans les associations 
végétales des enclos. 


Nous constaterons que les végétaux ligneux sont 
représentés tout au long de l'été. 


Les pourcentages sont très faibles (4 à 6 %), 
mais ils sont significatifs d’une consommation conti- 
nuelle et régulière. Celle-ci augmente, au mois 
d’octobre, pour atteindre des valeurs de 13 à 23 % 
(plus élevées pour les mères que pour les jeunes). 
Ce type de régime alimentaire coïncide exactement 
avec ceux des béliers de même race (cf. chapitre 
précédent). 

Quels que soient l’âge et le sexe des individus étu- 
diés, pour ces trois races, leur régime alimentaire 
évolue d’une façon identique au cours des saisons 
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TABLEAU 8 


Evolution saisonnière du régime alimentaire des mères 
et des jeunes de toutes races. Variations de R. 


% épidermes de graminées et R 18.6 25.7 27.8 10.9 30.10 13.11 
% mère 90% 90 % 955% 94,5% 
R 9 9 21,2 17,1 
Bizet 
% jeune 94% 74,5% 97,5 % 95% 
R 15,6 7. 39 19 
% mère 90,5 % 96% 96% 95,5% 78,5% 79,5% 
R 9,5 24 24 212 3,6 3,8 
Noir du Velay | 
% jeune 94,5% 92% 97% 96% 85,5% 86,5 % 
R 17,1 11 32,3 24 Do] 6,4 
% mère =: 74% 74% 71,5% 62,5% 63% 
JE 
R 2,6 2,8 2,5 1,6 1,7, 
Swaledale 
% jeune = 75,5% 72% 65% 75% 75% 
R 3,08 2,5 1,86 Ge 3 
% mère 83,5% — 97% 93,5% = 76,5 % 
R L 5,06 32,3 14,3 3,2 
“Ouessant” 
jeune 86,5% 7 95% 95% = 87,5% 
R 6,4 19 19 a 


considérées dans l'expérience (printemps, été, au- 
tomne) : 

— Individus dont le régime alimentaire est plus 
varié toute l'année, avec consommation per- 
manente de dicotylédones : R = Mo/Di tou- 
jours inférieur à 4: 

Race Swaledale (fig. 9 c). 

La mère et le jeune suivent la même évolution 
dans leur alimentation estivale, avec une consomma- 
tion continuelle d’Ajonc et de Callune. 

A l'automne, le régime du jeune est plus grami- 
néen que celui de la mère : après le desséchement de 
la Molinie, l'agneau développe une consommation 
plus importante des diverses autres Graminées. 

Ceci peut être dû à un choix préférentiel du jeune 
envers les végétaux non lignifiés, donc les plus ten- 


dres. Cette distinction traduit une appétance particu- 
lière de l'animal, des possibilités réduites de broyage 
des tiges ligneuses des dicotylédones de la lande, ou 
encore des exigences physiologiques différentes de 
celles de la brebis, en début de gestation à cette 
époque. 

Les deux régimes, mère et jeune, correspondent 
à celui du bélier Swaledale : 

— même type de répartition équilibrée entre les 
pourcentages d’épidermes de Graminées et de dico- 
tylédones tout au long de la consommation estivale. 

Les principaux résultats obtenus par cette méthode 
coprologique peuvent se résumer ainsi : 

— grande similitude des régimes alimentaires entre 
les brebis et les agneaux d’une même race; 

— plus grande diversité du régime des jeunes, 


% 
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avec des préférences individuelles très nettes lorsque 
le choix du matériel végétal est très grand, suite à 
l'absence de matériel tendre et attractif; 

— correspondance exacte entre le régime de tous 
les individus, mâle, femelle et agneau d’une même 
race. Elle traduit une sélection des végétaux indépen- 
dante du sexe et de l’âge, mais non de la race. Elle 
prouve ainsi l’importance des consommations anté- 
rieures de la brebis sur le choix sélectif du jeune. 


Ces constatations, qui coïncident avec celles des 
divers auteurs anglais, permettent d’envisager des ex- 
ploitations rationnelles de la lande des Monts d’Arrée 
par des troupes de jeunes conditionnés par des 
parents déjà adaptés à cette végétation. 


VARIATIONS ANNUELLES 
DU POIDS VIF DES ADULTES 


Les fluctuations pondérales apportant les meilleurs 
éléments d'appréciation zootechniques de succès ou 
non d’un élevage, nous avons tracé les courbes des 
évolutions pondérales des 4 individus choisis par 
race (fig. 9 a, 9b et 9 cc). 


Toutes ces courbes présentent une allure générale 
identique : 

— palier ou chute hivernale; 

— croissance printanière liée à l'augmentation 
d’une biomasse végétale intéressante sur le plan qua- 
litatif et quantitatif; 

— maintien ou croissance estivale; 

— chute automnale ou maintien selon les indivi- 
dus et leur sexe; 

— maintien hivernal chez les mâles, évolution 
pondérale ou non chez les brebis, selon leur état de 
gestation. 


Cependant, nous avons noté de nombreuses varia- 
tions modifiant cette évolution pondérale théorique. 
Leurs causes sont multiples. Parmi elles, nous devons 
distinguer au moins : 

— la race, 

— l’âge, le sexe, l’époque du sevrage, l’appren- 

tissage 

— la tonte. 


En fonction de l'objectif poursuivi, à savoir déter- 
miner les possibilités d’adaptation des différentes 
races à la lande pendant toute l’année, nous pouvons 
résumer les principales conclusions tirées de l’examen 
des courbes dans le tableau, ci-après : 


Bizet Noir du Velay 


Solognot 


Swaledale 


Ouessantine 


La chute des poids esti-| Gain de poids estival mais 
vaux traduit la non 
adaptation des indivi- | fisant pour les brebis ges- 
dus de cette race. tantes. 


Très bonne adaptation permanente aux variations | Adaptation estivale et hi- 
le régime hivernal est insuf-| saisonnières de la lande — maintien des poids et en-| vernale pour les individus 
tretien des brebis gestantes pendant l'hiver. jeunes. 


Les plus de 5 ans ne résis- 
tent pas. 


Après trois années d’études effectuées sur de petits 
effectifs d’ovins appartenant soit à la race non fixée 
« Ouessant actuel », soit à quatre races rustiques 
(trois françaises, une anglaise), il nous paraît normal, 
en fonction des résultats acquis, de tirer les conclu- 
sions suivantes : 

— Toutes les races choisies, à l'exception de la 
race «Bizet», peuvent vivre dans les conditions 
trophiques et climatiques des Monts d’Arrée. 

— L’hétérogénéité de la lande est un des facteurs 
qui favorise une vie annuelle des moutons en plein- 


air, avec une consommation graminéenne de prin- 
temps et d'été, et une consommation de dicotylédones 
pendant l'hiver. 

— L'évolution annuelle du rapport graminée/dico- 
tylédone traduisant le comportement alimentaire glo- 
bal est un excellent indice de rusticité. 

— L'étude qualitative des régimes alimentaires 
effectuée par une méthode non perturbante (méthode 
d'analyse des éjectats) a mis en évidence, dans cha- 
que type racial, une grande analogie dans le choix 
saisonnier des végétaux indépendamment de l’âge et 
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du sexe des individus. 

— La végétation de la lande équivalant générale- 
ment à un foin de moyenne qualité, permet aux 
brebis à l'entretien d’effectuer des réserves estivales 
utilisables jusqu’à l'hiver. 

— L’agnelage d'avril produit des agneaux béné- 
ficiant d’une bonne lactation et d’un sevrage équi- 
libré. La capacité laitière des brebis «Noir du 
Velay » permet d’obtenir des agneaux précoces alors 
que les jeunes issus de races plus rustiques (Solo- 
gnot et Swaledale) ont une croissance plus lente. 


Ces faits nous permettent de conclure que les 
landes actuelles des Monts d’Arrée sont capables de 
nourrir des moutons de races rustiques pendant toute 
lannée, sans supplémentation: « l'élevage du mou- 
ton peut être considéré comme l’une des bonnes 
solutions envisageables dans le cadre d’une revalori- 
sation des landes de l'Arrée et du maintien d'un 
paysage typique ». 

En fonction de la conclusion précédente, il nous 
paraît néanmoins important de souligner certains 
points qui permettront de mieux comprendre les pré- 
cautions à prendre pour définir une conduite de 
troupeaux rationnelle, et situer les limites d’utilisa- 
tion d’une zone d’inculture. 


Il faut noter tout d’abord que ce que nous avons 
écrit ne concerne que la lande armoricaine. Cela 
veut dire que toute zone d’inculture, même équilibrée 
sur le plan du rapport graminée/dicotylédone, n’est 
pas forcément apte à recevoir des troupeaux pen- 
dant toute l’année. C’est le cas, en particulier, dans 
les régions pré-montagneuses où la couverture nei- 
geuse hivernale impose une conduite de troupeaux 
marquée par une stabulation en bergerie pendant 
l'hiver, avec mise en réserve au moins de fourrage, 
et surtout un régime alimentaire à graminées domi- 
nantes «lié à la période d'utilisation du milieu et 
non pas à la composition de sa végétation ». Cela 
veut dire que dans un tel milieu, il est possible de 
laisser s'installer un déséquilibre mouton-végétation 
par une charge importante (se traduisant par un ren- 
forcement du tapis graminéen au détriment de la 
végétation arbustive), sans compromettre à long terme 
les possibilités d'élevage. 


Tel n’est pas le cas dans les Monts d’Arrée : en 
effet, il faut savoir que dans les conditions pédolo- 
giques de cette région, la présence de végétaux 
ligneux ne constitue pas seulement une possibilité 
trophique pendant l'hiver, mais également un apport 
indispensable à l’équilibre minéral du mouton (cf. 
composition minérale des végétaux de la lande). Cela 
souligne également l’importance du climat dans le 
succès de l'expérience d'élevage entreprise. En effet, 
il faut se rappeler que l'analyse du comportement 
alimentaire nous a permis de constater, qu’en dehors 
de la période hivernale, les Ericacées et les Légu- 
mineuses de la lande peuvent être consommées par 
temps de pluie ou de brouillard, et pratiquement 
chaque jour, tôt le matin ou tard le soir «en raison 
de l’abondance de la rosée dans cette région «. Ces 
faits confirment les observations de quelques auteurs 
anglais, et semblent montrer que ce n’est pas obli- 
gatoirement l'absence de végétaux graminéens qui 
impose à certaines races de moutons rustiques l’obli- 
gation de consommer des dicotylédones pendant 
l'hiver, mais que le choix résulte peut-être de la 
présence de « végétaux ligneux humides ». 

C’est, semble-t-il cette possibilité d’usage « perma- 
nent» d’Ericacées et de Légumineuses qui permet 
d'éviter un régime carencé. 

Cette nécessaire présence simultanée de Graminées 
et de végétaux ligneux conduit à plusieurs remarques. 
En effet, les études des botanistes du G-.E.L.A., et 
en particulier de CLÉMENT (1976) montrent que 
« lorsque la lande est jeune (moins de trois ans), sa 
physionomie est celle d'une prairie à Graminées, car 
la Molinie et l'Agrostis recouvrent plus de 75 % de 
la surface du sol; la hauteur moyenne ne dépasse 
pas 30 cm. Au-delà de trois ans et jusqu'à sept ou 
huit ans, ce sont les Bruyères qui dominent; les Gra- 
minées sont encore abondantes, mais masquées par 
le développement des Ericacées. La lande est dense 
et sa hauteur moyenne atteint 50 à 60 cm. C'est à 
partir de huit à neuf ans que les Ajoncs se dévelop- 
pent le plus rapidement. La hauteur peut atteindre 
dans les stades âgés (vers quinze ans et au-delà) 
largement plus d'un mètre. La physionomie de la 
lande s'apparente alors à celle d'un fourré dense très 
difficilement pénétrable ». 
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11 convient donc, si l’on veut utiliser au mieux 
l'Arrée, de tenir compte de ces étapes successives de 
l’évolution de la végétation, ce qui implique que la 
production de moutons et le maintien d’un paysage 
typique passent par un élevage conduit dans les 
landes âgées de cinq à huit, dix ans maximum, la 
charge devant être calculée de façon à bloquer la 
lande à ce stade. Toute surcharge conduisant à une 
dominance graminéenne est susceptible d’entraîner à 
plus ou moins long terme un régime carencé dont 
les conséquences seraient l'échec de la relance de 
l'élevage ovin. 

Cela veut-il dire que seul ce type d'élevage doit 
être développé ? Nous ne le pensons pas. Nous 
croyons au contraire qu’une partie des landes méso- 
philes qui se trouvent bloquées à un stade jeune, 
donc graminéen, par le fauchage périodique de la 
litière, ou après incendie, peuvent être également uti- 
lisées. Mais cela implique alors obligatoirement : 

— Une fertilisation, CLÉMENT (1976) ayant mon- 
tré que certaines Graminées pouvaient renforcer leur 
potentiel minéral par ce biais. 

— Une conduite de troupeaux différente avec sta- 
bulation hivernale et complémentation. 

— La troisième alternative intéressante, unique- 
ment dans le cas où des territoires importants 
seraient dévolus à l'élevage peut être le semi-noma- 
disme : les troupeaux pouvant utiliser tous les types 
de landes, ou compensant la médiocrité de certaines 
et les carences prévisibles par des déplacements sous 
la conduite de bergers. 


Enfin, n'oublions pas que, dans certains cas très 
limités, comme le montre une expérience actuelle- 
ment en cours, il est peut-être possible de faire co- 
habiter porc et mouton en élevage intensif, le lisier 
des premiers permettant de produire deux espèces 
de Fétuques (une précoce, une tardive) sur un sol de 
landes préalablement rotovatoré. 


Cet ensemble de propositions montre à l'évidence 
que la relance de l'élevage ovin dans l’Arrée est 
possible, la conduite du troupeau dépendant des 
objectifs fixés (maintien ou non d’un paysage de 
landes), mais qu’elle ne peut se faire sans une ges- 
tion rationnelle de l’espace (problème du foncier et 


de la voirie), mais également du milieu naturel, ce 
qui ne peut être fait que par des gens compétents. 


A la suite de cette étude, il apparaît que beaucoup 
de recherches restent encore à entreprendre, les unes 
appliquées, les autres plus fondamentales. 


Sur le plan appliqué, il nous semble qu’un effort 
particulier devrait être entrepris dans deux direc- 
tions : 

— Estimation précise des charges permises en 
fonction de différents objectifs. 

— Analyse générale de l’utilisation du milieu par 
un troupeau important sur une zone de 200 à 300 
hectares. 


Sur le plan fondamental, le problème consomma- 
tion-assimilation-croissance mérite d’être étudié plus 
à fond. Il est certain en effet, que les ruminants sont 
des phytophages qui, dans certaines limites, sont plus 
proches des décomposeurs que de certains consom- 
mateurs primaires, dans la mesure où ils assimilent 
des végétaux déjà transformés ou des produits résul- 
tant de cette transformation, ainsi que des cadavres 
de microorganismes responsables de cette première 
phase de « décomposition ». Or, les variations de la 
qualité des végétaux ingérés, et en particulier de la 
teneur en lignine et cellulose, influent considérable- 
ment sur la composition de la microfiore et de la 
microfaune ruminale, donc sur l’efficacicté de la 
transformation et sur les possibilités d’assimilation. 
Une telle remarque remet en cause l'efficacité de la 
méthode de détermination in vitro de la digestibilité 
des plantes par une méthode standardisée. De nom- 
breuses études restent à faire dans ce domaine. 


Enfin, nous pensons que par l'intermédiaire de la 
coprologie, nous devons aboutir à une quantification 
relativement précise de la consommation par l'inter- 
médiaire des analyses de silice. 


Il ne nous était malheureusement pas possible 
d’entreprendre une telle étude en raison de l’éloigne- 
ment du laboratoire. 

x 
+ 

En résumé, nous avons apporté la preuve que 
l'élevage du mouton pouvait devenir une réalité dans 
toute la zone des Monts d’Arrée. Néanmoins, nous 
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désirons souligner que, en tant qu'écologistes sou- 
cieux de maintenir ou d’accroître la diversité maxi- 
male d’une microrégion, notre réponse à la question 
posée : « Existe-t-il une alternative au boisement des 
Monts d'Arrée ? » n’est pas: « Oui, l'élevage». En 
effet, nous considérons que tout le secteur « terre 
cultivable » n’a pas été assez prospecté et que, même 
en ce qui concerne l'élevage, il serait dommage de 
s’en tenir aux seuls moutons. Cela veut dire que, 
pour nous, les Monts d’Arrée redeviendront une 
région équilibrée le jour où des efforts conjoints per- 
mettront de retrouver un équilibre agro-silvo-pastoral, 
seul moyen de maintenir la vie dans une région qui 
me peut se passer des hommes. 
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CONCLUDING REMARKS 


par le P' GREIG-SMITH 


Président de la Société Britannique d'Ecologie 
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In trying to summarise the discussions we have 
had I am in some difficulty as I have never worked 
on heathland; but there may be a compensating ad- 
vantage — I can perhaps take a more detached 
view. I must acknowledge the help I have had from 
some of my colleagues in preparing these remarks, 
but I take full responsibility for them. 


The theme of the meeting has been ‘heathland 
and moorland’, but difficulties of terminology were 
touched on by Professor Gimingham in his opening 
address and soon became apparent. In English, 
‘heath’ and ‘moorland’ are part of the language and 
have different meanings in different parts of the 
country. I suspect that there is a similar difficulty 
in French with ‘landes and ‘bruyères’. It is not 
practicable to narrow down the meaning of such 
terms scientifically when they are part of everyday 
language. Many ecologists and geographers have 
attempted to define them more precisely but un- 
fortunately different individuals have defined them 
in different ways. Ecologists working on wetlands, 
where there is a series of terms — swamp, bog, fen, 
carr, etc. — which are again part of everyday speech, 
have met a similar difficulty. This has led them to 
use a neutral term ‘mire’ and attach to it suitable 
qualifying adjectives for different types of wetland. 
Perhaps something similar should be done in de- 
vising a terminology for different kinds of heath. 

Why should heathland be studied? How can we 
justify the financial support we all, to a greater or 
lesser extent, receive to enable us to carry out re- 
search? There are a number of good reasons why 


heathland should be studied. 1) There is the obvious 
academic reason, as there is for studying any natural 
phenomenon. 2) There are economic reasons. For 
example, in Scotland, as we have heard, there are 
very large areas dominated by Calluna and these 
areas must be put to practical use. 3) There are 
conservational reasons and these are not only scienti- 
fic. We ought to preserve an ‘outdoor museum’ of 
kinds of vegetation and its associated animals that 
have formerly been more widespread for the same 
reason that we preserve historic buildings, old re- 
cords, etc. — they are part of our heritage. 4) There 
is interest in the use of heathland for recreation. 
This raises the question whether heaths are really 
suitable for recreation. But, as one of my colleagues 
has pointed out, an area can serve a recreational or, 
more broadly, an amenity function without the user 
actually entering it. You can walk along a road and 
enjoy the sight of Calluna although you might not 
enjoy walking through tall Calluna. 


We have all greatly enjoyed this meeting, but we 
should also consider what we have gained in scienti- 
fic understanding. One feature that has become clear 
is that there is a similar range of heathland types 
in Great Britain and in Brittany but they occur in 
very different proportions. In Great Britain there is 
relatively little coastal heathland, in Brittany a great 
deal more. On the other hand, in Great Britain we 
have a great deal more nearly pure Calluna com- 
munity than in Brittany. On our side we now have 
a clearer understanding of the kinds of communities 
you are working on. It is not always easy from a 
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published paper to visualise the vegetation referred 
to and I think we shall find we have gained a great 
deal in this way from what we have heard and, 
especially, from what we have seen in the field. We 
have both gained from learning more about the 
approaches that are being used in the study of heath- 
land in our two countries. We have been very im- 
pressed by the wide range of expertise that is being 
applied to the study of heathland here in Brittany 
and the evident integration between plant and animal 
ecologists. 

I think it is clear that in France you know the 
range of communities that are available much better 
than we do in Great Britain. You have described 
the diversity of heathland in a way that we have not 
done in Great Britain, though in Great Britain a 
considerable amount of phytosociological work on 
Calluna communities has been done. Last year the 
Nature Conservancy Council produced the Nature 
Conservation Review, which is still little more than 
an account of sites of potential ecological interest. 
We have in progress a National Vegetation Survey. 
and we hope that this will go some way towards 
putting on record the range of vegetation in general 
in Great Britain. It has been a frequent complaint 
of many European ecologists that British ecologists 
never describe adequately the ecosystems they work 
on. This complaint is to a considerable extent justi- 
fied and reflects the historical development of plant 
ecology in Great Britain. From the early days of 
the subject interest was in the functioning of a com- 
munity, often chosen simply as one example, rather 
than in trying to assess the diversity of communities 
and the reasons for this diversity. One has only to 
think of British ecologists such as Tansley to re- 
cognise how interest was concentrated on inter- 
actions within one community rather than on com- 
parison between communities. In the limited context 
of heathland we may contrast British work on up- 
land heathland with that on lowland heathland. 
Upland he»‘thland is very extensive and hence con- 
siderations of management as a resource are very 
important. Because it occupies a very large area, it 
cannot be considered as a museum piece. This con- 
trasts with work on the lowland communities, parti- 


cularly in southern England, which are limited and 
decreasing in extent and are managed and worked 
on with objectives that, apart from the purely 
academic, are not always clear. The IBP, with its 
emphasis on productivity studies, has had an in- 
fluence on recent work on lowland heaths that, in 
retrospect, has not been altogether profitable. 


I have talked so far in terms of vegetation, but 
what of the animal component of the heathland 
community? As a botanist, the study of animal eco- 
logy always seems to me to be very difficult to carry 
out. There is the enormous diversity of animals 
compared with the diversity of plants and there are 
greater difficulties of sampling. There are all the 
difficulties that go with the mobility of animals and 
there are also taxonomic difficulties though these 
do occur with some of the lower plants, e.g. soil 
fungi and bacteria. With the great diversity of animal 
species in one community, animal ecologists are 
forced to work on a limited range of organisms only. 
They cannot look at the whole fauna of a community 
in the way that a plant ecologist can look at the 
whole flora. It follows that any advance is really 
dependent on a number of workers studying the 
same site, and we have been impressed by the way 
this is being done in Brittany. We have seen the 
same advantages of concentrating on a limited area 
in the studies at Moor House Nature Reserve which 
have been mentioned from time to time. It is worth 
emphasising how much any integrated study of the 
animals of an ecosystem depends on one enthusiast 
having the initiative and drive to get a number of 
people working on the site. 


The problems of diversity of organisms in what is 
quite a simple system raise the question of the cur- 
rent popularity of what is generally termed an ‘eco- 
system approach’. One school of thought maintains 
that all this worrying about individual species is 
really quite trivial, mere natural history, and that we 
must concentrate on the ecosystem. In one sense 
this is right — we must take an overall view — but, 
important as it is to study productivity and overall 
nutrient and energy cycling, this can only give a 
rather crude framework of understanding. It cannot 
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lead to complete understanding, particularly of such 
problems as the stability of an ecosystem. 


One aspect which has been very much in my mind 
this week, though it has not been explicity discussed, 
is the role of fire as an ecological factor. We have 
heard a good deal about fire as a management tool 
and as a catastrophe, but in heathland we are deal- 
ing with a community in which fire is a recurrent 
ecological factor. There are other vegetation types 
in which fire is an important recurrent factor, e.g. 
African savanna, and I wonder whether some useful 
insight might be gained by considering what has been 
done in such vegetation. To give one example, to an 
outsider an interesting question is how nitrogen levels 
are maïintained in frequently burned communities. 
Other nutrients may go up as wind-borne ash, but 
they come down again whereas much of the nitro- 
gen must go into a gaseous form and not be re- 
turned. It has only recently been realised what a 
considerable contribution blue-green algae make to 
the nitrogen economy of savanna. What part do 
blue-green algae play in heathlands and, more simply, 
is anything known about it? A helpful insight or an 
appropriate question to ask can often be obtained 
from results from quite different communities. There 
is a risk that we may get so involved with the 
particular species or community we are studying that 
we neglect the insight which may come from looking 
more broadly. 


Management and conservation have figured pro- 
minently in our discussions. The essential feature 
here is that heathland is a man-made situation; if 
management alters, what happens to it? This is the 
practical question which those who study heathland 
are most likely to be asked. As we heard very 
clearly from M. Touffet's paper, heathland has gene- 
rally been produced by a management system that 
is no longer practised and cannot be practised in 
the present-day context. It is worth emphasising the 
value of an historical approach to get an understand- 
ing of how heathlands have developed because this 
is an essential basis of their future management. 


We have come up against the problem of defining 
objectives in management and conservation. Manage- 


ment and conservation are necessarily linked because 
we are dealing with a man-made situation in which 
conservation must involve a very considerable ele- 
ment of management. Here we touch on broader 
issues than heathlands alone. Management has to be 
carried out against a political background in terms 
of public decisions, and I think that there has been 
confusion, and still is confusion, about the part eco- 
logists should play. Decisions on the objectives of 
management and conservation depend ultimately on 
public opinion and as ecologists we have as much 
right to a say as any other members of the public, 
but no more. Our views may be more informed but 
We cannot expect to have a privileged position in 
making the decisions. The ecologists particular 
function is to say how the objectives can be achieved 
once a decision on them has been made. This is 
rather a frightening position to be in because we 
know all too little about how an ecosystem can be 
maintained in its present state and still less about 
how it can be changed in a particular direction. 
This has been clear from many of the papers we 
have heard. When we are asked for answers to these 
questions we are often forced to experiment at the 
same time as we try to carry out a policy; the work 
on the use of sheep as a management tool in Brit- 
tany is a good example of this difficulty. 

An interesting contrast between the problems of 
conservation of lowland heaths in Great Britain and 
in Brittany has emerged. There appears to be less 
pressure so far on the heathlands in Brittany than 
there is in lowland England. We have been fortunate 
to have representatives from the Netherlands with us 
and they have made it clear that the pressure there 
is even more severe than it is in southern England. 
When we discuss questions of conservation inter- 
nationally we need to remember that we are dealing 
With a gradient of urgency in these matters. 

What of the future; what needs doing that is not 
yet being done? Greater synthesis of what is already 
known is needed, synthesis not only within countries 
but also between countries. We have all benefitted 
from the kind of interchange we have had here, but 
we have only referred in passing to the very ex- 
tensive heathland areas of northern European and 
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Scandinavia. We need also to extend our knowledge 
of heathlands and heathland processes to a much 
more precise and detailed level before we can plan 
adequately for management. For example, as we 
heard from Mme Foustec, we need to know a great 
deal more about rooting behaviour, It is very much 
casier to see What is happening above ground than 
below ground, but the most important interactions 
may be taking place below ground rather than 
above ground. We need to know more about the 
ecology of individual species because the overall 
ecology of the community is the product of the inter- 
action of the ecology of individual species. For 
example, we need to know more about seedling eco- 
logy because seedling establishment is often the 
critical point in the life cycle. 


In conclusion, I will mention two other points 
which our discussions have brought to mind, though 
they are not specifically related to heathland. 


We should not neglect the contribution our ama- 
teurs can make. We have heard references to the 
overall fauna and flora of heathland and it is this 
kind of information the amateurs can contribute. 
1 should be interested to learn what amateur natura- 
lists are contributing in France. In Great Britain a 
great deal of detailed information on distribution has 
come from members of such societies as the Bota- 
nical Society of the British Isles, which includes both 
professionals and amateurs and from whose work 
has resulted the Atlas of the British Flora. Similar 
work goes on for other groups, both plant and 
animal. 


I mentioned earlier the educational value of heath- 
lands. Education, not only education in the formal 
sense of teaching biology, but also education in the 
sense of influencing public opinion, is vital if the 
communities we study are to be maintained. Again, 
it would be interesting to hear what the position is 
in France. A very successful contribution to the 
education of public opinion in Great Britain has 
come from field study centres, which provide modest 
accommodation and laboratory facilities available to 
both professionals and amateurs and put on many 
courses designed for the interested amateur. 


DISCUSSION 
AFTER PROFESSOR GREIG-SMITHS 
SUMMING-UP 


DIEMONT 


We should define why we work on heathlands — 
conservationists and reserve managers often do not 
make clear to the scientist what their objectives are. 
In Holland some want maximum diversity, others to 
preserve a rare species. When the objectives are 
vaguely defined the problems for the scientist are 
increased. 


GREIG-SMITH 


Conservation objectives need to be defined very 
precisely before a management policy can be adopt- 
ed. It is not the ecologists job to define objectives. 


DUuFFEY 


Lack of clear objectives is often a real problem 
but nature reserves are established for a great 
variety of reasons; some for entirely scientific pur- 
poses while others combine biological and amenity 
interests. This blend of interests sometimes makes 
it difficult for the conservationist to define his ob- 
jectives precisely. Once the reserve has been estab- 
lished and the reasons defined it is the ecologist who 
must explain how the conservation interest can be 
maintained. It is often difficult to separate amenitv 
considerations from biological values on a nature 
reserve but we should preserve flexibility in our 
objectives so that a variety of options are available. 
Management objectives may need to be varied from 
time to time. 

Many of the points raised by Professor Greig- 
Smith need an answer from our French colleagues. 


CONCLUDING REMARKS 805 


and one which is particularly interesting is the point 
about the Tansley approach to vegetation studies. 
On the continent, especially in France, the range of 
vegetation diversity is better known than in Great 
Britain, because of the long tradition of plant com- 
munity taxonomy. This background should provide 
an excellent basis for producing a catalogue of im- 
portant conservation areas but this has not been 
done yet, to my knowledge. We have in Great 
Britain the Nature Conservation Review, but I am 
not sure how widely it is known in Europe. It is 
basically a catalogue of sites, related to the overall 
knowledge of different ecosystems in Great Britain. 
We have produced this without knowing the total 
range of diversity of British vegetation. On the 
continent it should really be easy to produce a 
volume of this sort. Is this being thought about by 
French ecologists? 


LEFEUVRE 


The emphasis in recent years in France has been 
on the coastline. It was felt that the conservation 
of other areas such as moorland, heathland, forests, 
etc., did not require priority because they were not 
under pressure, whereas a great part of the Côte 
d'Azur has already been destroyed, and the de- 
velopers now are turning their attention to Aqui- 
taine, Vendée, Brittany and Normandy. This is the 
conservation priority, but it is time to take account 
of other areas apart from the coast. The problem is 
that there are not enough trained ecologists, and it 
is necessary to have links with amateurs to obtain 
information on nature conservation in all parts of 
France. This is difficult because one must find the 
right sort of amateur scientist with a good approach 
to the problem. Some have a tendency not to con- 
serve nature but to attack the government. Therefore 
it is difficult to get a good survey over the whole of 
France. Other approaches have also been tried. We 
have created OPIE (Office for Ecological Informa- 
tion) to liaise between the professionals and amateurs 
in all parts of France. We have tried on the profes- 


sional side to obtain an inventory of fauna and 
flora over the whole of France in collaboration with 
the amateurs. Examples of this work can be pro- 
vided. They want not only to obtain data but also 
to obtain a measure of those parts of the country 
where there is no information. At present priority 
is given to conducting surveys of fauna and flora 
rspecially in those areas where little is known. This 
is only a beginning. This work emphasises the need 
for good taxonomists. We hope to convince the 
government of the nee for more taxonomists if the 
survey is to succeed. 


MALTBY 


I would like to ask members present how de- 
tached ecologists should be with respect to the over- 
all utilisation and conservation of heathland and 
moorland areas. We have heard a lot which has 
highlighted the problems and have seen in the case 
of southern heathlands in Britain, the tremendous 
rate of reduction of a very important habitat. The 
problem has been recognised by amateurs and in- 
terested people who make use of these areas. This 
came to a head in England recently at a Public 
Inquiry into the loss of moor and heathland on 
Exmoor. Afterwards legislation was brought before 
Parliament which suggests that Ministers should be 
empowered to make what is termed a Moorland 
Conservation Order, that is particular types of 
management would be allowed to go on, but funda- 
mental changes would be forbidden. Unfortunately 
with the General Election and change of Govern- 
ment, it is not now clear what will happen. Should 
ecologists remain detached from these problems or 
should they add their views to those of the public? 
Should they not be doing more to add their weight 
to the arguments which would reinforce the needs 
of conservation? 
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MILLER 


This question has not been adequately discussed. 
It is Very easy and attractive for an ecologist to get 
on with his own work and wait for problems to be 
brought to him, for political decisions to be made. 
It would be irresponsible always to take this attitude. 
Because they have the specialist knowledge, eco- 
logists ought to help define conservation needs more 
than do ordinary members of the public. In many 
ways, the split of the Nature Conservancy Council 
and Institute of Terrestrial Ecology has been detri- 
mental to conservation in Britain. 


MILES 


I agree with Professor Greig-Smith who suggested 
that ecologists should be regarded as specialists and 
as such should not be able to influence policy de- 
cisions any more than any other member of the 
public. It is the ecologists job to present facts and 
to suggest how management should be done. There 
is a very great danger in what Dr Maltby has 
advocated. When ecologists get very involved in 
matters of conservation, the distinctions between 
scientific objectivity and the value judgements which 
land managers must necessarily make can become 
blurred. In the past the two issues were becoming 
blurred in the Nature Conservancy. In many people’s 
minds the ecologist and conservationist are still one 
and the same person. 


MALTBY 


I was asking for opinions on whether we should 
get involved, and if so on what level. 


GREIG-SMITH 


An ecologist acts on specialist knowledge, and 
will therefore be more prominent in discussions on 
conservation, but what is equally important is that 
he must split his mind as to when he is talking as a 
scientist and when as a conservationist. His training 
as a scientist does not give him any special qualifica- 
tion to make decisions in the general interest. 


The Discussion was then closed. 


We are honoured this morning by the presence of 
the President of the University of Rennes and I 
would like to invite him to say a few words to us. 


PRESIDENT OF THE UNIVERSITY OF RENNES 


I am very happy to tell you of the interest of the 
University in this Symposium. We are very honoured 
that the two Societies have chosen this Biological 
Station for their meeting which shows that the Uni- 
versity of Rennes has a definite commitment to eco- 
logy. I am sorry not to have been here during the 
week, but you have found a natural place for discus- 
sion on vegetation and the animal world. I hope that 
the days that you have passed here will stimulate 
you to come again and continue relations between 
our two countries and ecological subjects. 


(English summary). 


GREIG-SMITH 


Itis now my duty somewhat regretfully to declare 
the formal proceedings of this conference closed. 
I would only add that on our part we have enjoyed 
and profited greatly from this week of meetings. 
We particularly appreciate the magnificent weather 
you have provided for us and we hope that when 
in due course we have a return visit, we may do 
as well. 


Bull. Ecol., 1980, t. 11, 3, p. 807-809. 


ALLOCUTION DE CLOTURE DU COLLOQUE DE PAIMPONT 
SUR LES LANDES 
PRONONCÉE A LA MAIRIE DE RENNES LE 7 JUILLET 1979 


par M. le Professeur Claude DELAMARE DEBOUTTEVILLE 


Directeur du Laboratoire d'Ecologie Générale du Muséum National d'Histoire Naturelle, 
4, avenue du Petit Château, 91800 - Brunoy 


Monsieur le Maire, Monsieur le Président Greig- 
Smith, Chers participants du Colloque, 


Je me fais une joie de clore, dans les salons 
somptueux de l’Hôtel de Ville de Rennes, Capitale 
de la Bretagne, un colloque aussi important et aussi 
passionnant que celui qui vient de se dérouler à la 
Station Biologique de Paimpont. 


Croyez, Monsieur le Maire, que nous sommes très 
touchés de cette aimable invitation et profondément 
honorés des paroles de bienveillance que vous venez 
de prononcer. Je vous en remercie très sincèrement. 


Les liens privilégiés que votre ville entretient avec 
Exeter font que vous avez déjà accueilli des amis 
anglais. Que cela devient une coutume ainsi que 
vous nous le rappeliez il y a quelques instants en 
soulignant combien vous souhaitiez voir continuer à 
se développer des relations de plus en plus étendues 
entre la « Grande Bretagne » et la Bretagne fran- 
çaise. 


Grâce à l’active équipe des écologistes bretons de 
Université de Rennes vous venez de franchir un 
nouveau pas dans le développement de ces relations 
car Vous avez devant vous des représentants de 
toutes les régions d'Angleterre, la « British Ecolo- 
gical Society » regroupant tous les écologistes britan- 
niques, et ils sont nombreux, de tout le territoire. 


Monsieur le Maire, puisque j'en suis aux remer- 
ciements, permettez-moi de me tourner vers mon 
collègue le Professeur GREIG-SMITH et lui dire com- 
bien je suis heureux de voir réunies pour la première 
fois nos deux sociétés en un colloque qui fera date 
dans l’histoire de l’Ecologie de nos régions. 


Grâce à la gentillesse de Monsieur le Docteur 
DUFFEY, grâce à sa persévérance, grâce à l’opiniâ- 
treté de Monsieur le Professeur LEFEUVRE, qui 
depuis plusieurs années a tenté de faire coïncider 
l’organisation « intellectuelle » d’un tel colloque avec 
celle beaucoup plus difficile du financement d’une 
telle opération, ce Colloque sur les landes se réalise 
enfin! C'était mon vœu le plus cher et je voudrais 
vous dire combien j'apprécie le fait que vous-même, 
Monsieur le Président, ayez jugé utile de vous dépla- 
cer dans une province qui m'est chère à plusieurs 
titres (je suis en fait Finistérien de cœur) d’être présent 
pendant toute la durée de ce colloque, et je me fais 
ici l'écho des organisateurs et des participants en 
vous remerciant d’avoir accepté de le présider. Nous 
en sommes tous très honorés. J'avoue que je suis 
particulièrement navré de n'avoir pu être là dès le 
début pour vous accueillir. 

Monsieur le Professeur LEFEUVRE, qui est aussi 
le vice-Président de notre Société, vous a présenté 
nos excuses ainsi que celles de notre président Mon- 
sieur le Professeur RIOUX, retenu en mission à 
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l'étranger. Permettez-moi de vous les présenter à 
nouveau de vive voix ainsi qu'à tous les partici- 
pants. Tous ceux qui connaissent mon attachement 
à l'équipe bretonne, les liens d’amitié qui m’unissent 
à Messieurs LEFEUVRE et TREHEN, l'intérêt que je 
porte à la Station Biologique de Paimpont qui a vu 
naître le premier enseignement de nombreux stages 
d’Ecologie générale en milieu terrestre et dulcaqui- 
cole, savent qu’il fallait vraiment des circonstances 
particulières pour que je ne puisse être présent dès 
le début. 

Paimpont prend maintenant une place de choix 
non seulement dans la recherche mais dans l’ensei- 
gnement continuant une belle tradition à laquelle 
sont attachés, entre autres, pour l'écologie marine, 
les noms de Roscoff et de Banyuls. 


Monsieur le Président, je pense que vous serez 
d’accord avec moi pour que nous associons dans un 
même éloge le Docteur DUFFEY et le Professeur 
LEFEUVRE. Comme je le rappelais tout à l'heure c’est 
grâce à eux que ce colloque a pu avoir lieu. Qu'ils 
en soient fiers : tous les échos que j'ai pu recueillir 
auprès des participants tant britanniques que français 
ou hollandais sont unanimes : ce colloque est une 
réussite. 


Il est difficile de remercier tous ceux qui de près 
ou de loin ont participé à cette réussite. Permettez- 
moi néanmoins d'adresser en votre nom à tous des 
remerciements très sincères au Maître de maison, à 
Monsieur le Professeur TREHEN qui à su vous 
accueillir pendant plusieurs jours au sein de la ma- 
gnifique forêt de Brocéliande. Nous connaissons tous 
l'importance des liens qui se tissent dans les couloirs, 
de ces « colloques extra muros » qui se poursuivent 
tard dans la soirée. Il faut remarquer que la Station 
biologique se prêtait admirablement à ce genre de 
rencontres intersections. J’espère que tous en ont tiré 
profit et qu’elles seront le point de départ de rela- 
tions suivies que nous souhaitons tous. 


Parmi les nombreux encouragements et aides que 
nous avons reçus nous ne saurions oublier M. le 
Président de l’Université de Rennes qui n'a jamais 
ménagé ses encouragements et qui nous a fait l’hon- 
neur d’assister à notre Colloque. 


Vous me permettrez également de remercier Mon- 
sieur le Professeur TOUFFET. Il a eu la rude tâche 
de recueillir le résumé des communications avant le 
colloque mais une tâche bien plus lourde l'attend, 
celle de recueillir l'ensemble des textes qui compo- 
seront le volume final, témoin pérenne de ce colloque 
et que vous serez heureux de compulser dans votre 
bibliothèque dans quelque temps avec, en prime, le 
souvenir de l'ambiance chaleureuse qui a présidé à 
ces journées de travail. 


Enfin je ne saurais oublier dans mes remercie- 
ments tout le personnel des laboratoires de Rennes 
et de la Station biologique de Paimpont qui se sont 
mobilisés pour que votre séjour se déroule agréa- 
blement. 


Monsieur le Maire, je ne voudrais pas vous retenir 
trop longtemps, car je me doute que votre emploi 
du temps doit être chargé. Je soupçonne d’autre part, 
que nos amis britanniques et hollandais ont hâte 
d'échapper à l'ambiance de travail de ces derniers 
jours pour visiter le noyau ancien de votre ville, le 
magnifique jardin du Thabor et sûrement les bouti- 
ques. « shopping » oblige. 


Néanmoins permettez-moi avant de nous quitter 
de revenir à notre région, à la Bretagne et aux 
retombées pratiques d’un colloque qui pourrait appa- 


raître quelque peu ésotérique pour le grand public. 


Nous avons invité nos amis à visiter les landes des 
Monts d’Arrée, ce qui a donné lieu à d’intéressantes 
discussions sur la valorisation de telles zones. Savez- 
vous, Monsieur le Maire, que les Chasseurs se pré- 
parent à investir des sommes non négligeables pour 
introduire la Grouse dans ces vastes espaces. Eh bien, 
cette simple visite devrait pouvoir faire économiser 
de l'argent aux Bretons. En effet, l’avis des spécia- 
listes anglais rejoint l’avis qui avait été donné par le 
Professeur LEFEUVRE il y a quelques années au Parc 
régional : en l'absence de groupements végétaux à 
dominante de Calluna vulgaris, nourriture de base 
de la Grouse, il est utopique d’envisager cette intro- 
duction. Par contre, la relance de l’élevage ovin envi- 
sagé par le G.E.L.A. (Groupe d’études des landes 
armoricaines) à travers les Travaux de Mademoiselle 
RobpE et de Messieurs LEFEUVRE, CLÉMENT et 
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TOUFFET est considérée comme pleine d’intérêt. Elle 
présente en effet l'avantage de se substituer à un 
enrésinement qui pose un problème : 

© Au niveau des sols podzoliques de cette région. 

© Au niveau de la rentabilité économique (l’espé- 
rance de vie de ces résineux étant telle dans un 
milieu fréquemment sujet aux incendies qu’elle ne 
permet pas d’envisager qu’ils puissent atteindre l’âge 
de l'exploitation). 

© Au niveau humain, la forêt ne permettant pas 
le maintien des humains comme le ferait un élevage 
qui doit être rentable quand on sait que le Finistère 
importe 80 % de la viande de mouton qu’il con- 
somme. 


Ce ne sont que quelques-unes des retombées pra- 
tiques de cette recherche fondamentale trop souvent 
dénigrée, trop souvent méconnue des administrations 
locales (qui sait par exemple que le G.E.L.A. est 
capable de produire des cartes d’aptitude des sols de 
landes pour l’ensemble de la région bretonne ?). 


Si je me suis permis de vous donner ces quelques 
exemples, Monsieur le Maire, c’est pour que vous 
soyez persuadé que les écologistes ne sont pas des 
hommes fantaisistes faisant du vélo le Dimanche à 
mi-forêt mais des scientifiques de haut niveau à 


l'écoute des problèmes que pose l’évolution actuelle 


de notre monde et désirant mettre leurs connais- 
sances au service de tous. Encore faut-il le leur 
demander, encore faut-il admettre qu’une recherche 
de valeur ne peut se développer raisonnablement 
qu'avec un financement approprié, ce qui n’est pas 
forcément le cas en France: encore faut-il aussi four- 
nir un emploi à ces jeunes que vous voyez dans 
cette assemblée : la région est très heureuse de les 
faire travailler sur contrat lorsqu'il s’agit de se pro- 
noncer sur l’évolution ou la qualité des eaux ou sur 
le type de remembrement qui doit être effectué dans 
une commune déterminée, mais aucun organisme n’a 
les moyens de les recruter. 


Je sais d’ailleurs, Monsieur le Maire, que vous 
êtes un ardent défenseur des Universitaires de votre 
ville... Soyez l'ambassadeur de vos écologistes auprès 
des instances régionales. Ils le méritent. 


Je terminerai mon propos en souhaitant que ce 
colloque ne soit que le premier d’une longue série 
qui verra périodiquement la British Ecological Society 
et la Société d’Ecologie se réunir soit en Angle- 
terre, soit en Bretagne, soit en d’autres régions de 
France et puisque Monsieur GREIG-SMITH vient de 
me communiquer que sa Société nous invitait en 
Angleterre dans deux ans je vous dis à très bientôt, 
Bon voyage de retour, Kenavo, Bye Bye. 
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